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BEMERKUNGEN ÜBER DIE BOTANISCHE ZUGEHÖRIGKEIT 
VON POLLENFORMEN AUS DEN BRAUNKOHLENSCHICHTEN. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(Gießen). 
Mit 8 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 1. Februar 1938.) 


Von den Pflanzenresten der Tertiärschichten besitzen die Früchte und Samen 
den größten Wert für die Kenntnis der fossilen Flora, da sie am sichersten zu 
bestimmen sind. Jedoch darf das Studium der übrigen Fossilien nicht vernach- 
lässigt werden, wenn auch ihre botanische Zugehörigkeit häufig lediglich mit einiger 
Wahrscheinlichkeit zu ermitteln ist. Denn das Bild der Tertiärflora kann nur aus 
der Gesamtheit der Funde erstehen. So geben uns z. B. Blattreste Aufschluß über 
Pflanzen, die keine sonstigen Teile hinterlassen haben. Dagegen ist die Auswahl 
sicher bestimmbarer Fossilien für die Beantwortung rein systematischer Fragen 
besonders zu berücksichtigen. 

Neben den Resten von Früchten und Samen, Blättern und Hölzern 
enthalten die Tertiärschichten pflanzliche Kleinstfossilien der verschieden- 
sten Art. Unter diesen nur der mikroskopischen Betrachtung zugäng- 
lichen Objekten ragen an Menge und Bedeutung die als Exinen bezeich- 
neten widerstandsfähigen Häute des Blütenstaubes oder Pollens der zur 
Tertiärzeit grünenden Gewächse hervor. Sie werden in Deutschland 
seit etwa einem Jahrzehnt näher untersucht. POTONIÉ und seine Schüler 
erstreben eine Art ‚Inventur‘‘ der besonders aus den Braunkohlenflözen 
gewinnbaren Pollenexinen. Sämtliche Formen sollen beschrieben, ab- 
gebildet und benannt werden, um zunächst ohne Rücksicht auf die Her- 
kunft stratigraphischen Zwecken zu dienen. Dagegen habe ich besonders 
die Stammpflanzen der verschiedenen Pollentypen zu bestimmen ver- 
sucht. Allerdings kann gegenwärtig nur ein verschwindend kleiner Teil 
der in den Tertiärschichten vorkommenden Exinen gedeutet werden. 
Denn die Beschaffenheit des Pollens heutiger Pflanzen ist erst ungenügend 
bekannt, besonders von den Gliedern der außereuropäischen Flora. Die 
z.B. durch SEARS (1930) und JimBo (1933) veröffentlichten Arbeiten 
über den Blütenstaub nordamerikanischer bzw. ostasiatischer Gewächse 
erfassen mit den übrigen Beiträgen nur den geringsten Teil der wichtigen 
Tertiärformen vergleichbaren Pflanzen dieser Gebiete. 

Inzwischen ergab sich die Bestätigung meiner seit mehreren Jahren vertretenen 
Ansicht, daß die Poronrische Schule den stratigraphischen Wert der hinsichtlich 
der botanischen Zugehörigkeit unbekannten Pollenformen erheblich überschätzt 
hat (vgl. WeyLann und Jäger 1934). Durch Versuche ist die Möglichkeit der bio- 
logischen, physikalischen und chemischen Schädigung der Exine erwiesen. Manche 
Pollenformen werden selbst durch eine nur sehr geringe Beanspruchung erheblich 
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beschädigt oder vollkommen zerstört. Vorwiegend verändern sich unter dem 
Einfluß der erwähnten Faktoren die Gestalt und Skulptur der Exinen, so daß die 
Erhaltungszustände nicht mit Sicherheit auf die Stammform zu beziehen sind 
(vgl. KIRCHHEIMER 1935a). Die chemische Erklärung der von mir an zahlreichen 
Beispielen erläuterten Pollenkorrosion ist durch Zerzscuz und LrecHrı (1937, 
S. 280/281) angebahnt worden. 

Gut erhaltene Pollenkörner sind in vielen Tertiärschichten verbreitet. 
Sie können aber zum größten Teil noch nicht bestimmt werden. Jedoch 
besitzen manche Reste besondere Merkmale, die Schlüsse auf die botani- 
sche Zugehörigkeit ermöglichen. So ist z. B. der Blütenstaub der Gattung 
Tsuga unverkennbar, da er sich von den ähnlichen Sporen einiger farn- 
verwandter Gewächse durch das Fehlen der Tetraederleisten unter- 
scheidet. Diese heute in Europa nicht mehr vorkommende Pinacee war 
bis vor wenigen Jahren aus dem deutschen Tertiär nur durch einen 
Zapfenrest belegt, konnte aber auf Grund des bezeichnenden Pollens in 
vielen Braunkohlen festgestellt werden (vgl. KIRCHHEIMER 1934a)!. 
Weiter besteht die Möglichkeit, von den sicher bestimmten größeren 
Fossilien ausgehend, auf einen in ihren Fundschichten verbreiteten und 
der Stammpflanze entsprechenden Exinentypus zu schließen. Die mittel- 
oder altoberpliozäne Hauptbraunkohle der Wetterau führt zahlreiche 
Steinkerne von Nyssa. Bei der mikroskopischen Analyse fand sich in 
fast sämtlichen Lagen des Vorkommens eine Pollenform, die dem Blüten- 
staub dieser Gattung gleicht (KIRCHHEIMER 1934b, S. 21/22). Ihre Her- 
kunft von Nyssa unterliegt im Hinblick auf den Nachweis der Stein- 
kerne keinem Zweifel. Später wurden ähnliche Exinen auch anderwärts 
festgestellt, z.B. von RupoLrpH (1935, S. 259) zusammen mit dem in 
der Wetterauer Hauptbraunkohle ebenfalls verbreiteten T'suga-Pollen in 
gleichalterigen Braunkohlen Nordböhmens?. Hingewiesen sei ferner auf 
einen Exinentypus, der sich z. B. in der bekannten ‚Graskohle‘ der ost- 
deutschen Flöze findet und dem Blütenstaub von Sciadopitys gleicht. 
Bereits 1935 habe ich die angeblich aus Grasresten bestehenden Lagen 
als Massenvorkommen der Nadeln von Sciadopitys erkannt, so daß der 





1 Seit dem Erscheinen meiner Arbeit über den tertiären T'suga-Pollen sind ähn- 
liche Exinen auch im Obermiozän von Ohningen (BACMEISTER 1936, S. 33) und im 
Mittelpliozän der Ostkarpathen (Por 1936, S. 28/29) festgestellt worden. Ferner 
sollen pliozäne Schichten Rußlands und Sibiriens den Pollen der Gattung führen. 
THIERGART (1937, S. 303/304) beschreibt T'suga-artige Exinen aus der Lausitzer 
Braunkohle und bezieht auch den durch Potonré& (1931, S. 556) im Niederrheinischen 
Hauptflöz festgestellten ,,Sporonites igniculus auf Tsuga. Jedoch hat er nicht 
erwähnt, daß ich diesen Rest bereits 1934 (a, S. 176/177; Abb. 7) mit der Gattung 
vereinigen konnte. Auch wurde ,,Sporites macroserratus‘‘ WoLrr (1934, S. 67/68) 
aus der mittel- oder altoberpliozänen Braunkohle des Untermaintales schon durch 
mich (1935b, S. 400/401) zu Tsuga gestellt, ohne daß sich in der THIERGARTschen 
Arbeit ein Hinweis findet. 

2 Uber weitere Nyssa-artige Exinen aus den Braunkohlenschichten ist 8. 10 
bis 12 zu vergleichen. 
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Pollen sicher auf die heute mit nur einer Art in Japan vorkommende 
Gattung zurückgeht (1937b, S. 897/898)1. 


Für die Diagnose der in den tertiären Schichten enthaltenen Pollen- 
reste bestehen gegenwärtig besonders folgende Möglichkeiten: 

a) Typische Formen werden nach dem jeweiligen Stand der Kenntnis 
der heutigen Pollenflora zu deuten versucht. Eine Fehlerquelle bildet 
das vorläufig nur selten auszuschließende Vorkommen übereinstimmend 
beschaffenen Pollens innerhalb von Gattungen. aus verschiedenen 
Familien. Sie kann wesentlich eingeschränkt oder bei erwiesener Kon- 
vergenz vernachlässigt werden, falls 

b) genau bestimmte Früchte, Samen, Hölzer oder Blätter auf die Her- 
kunft des in ihren Fundschichten vorhandenen Pollens schließen lassen. 
Alsdann wird man versuchen, die Mikrofossilien mit den betreffenden 
Gattungen zu identifizieren. Die sichersten Unterlagen geben aber 

c) Funde von Blüten und Blütenstandsresten mit erhaltenem Pollen. 
Denn die morphologischen Verhältnisse dieser Pflanzenteile gestatten 
nicht selten eine zuverlässige Diagnose, die auch von der morphologischen 
Beschaffenheit des Pollens unterstützt wird. 

Die historische Entwicklung der Pollenanalyse tertiärer Schichten 
kann ich hier nicht schildern. Jedoch sei bemerkt, daß Blütenstands- 
reste aus dem obermiozänen Dysodil von Salzhausen (Vogelsberg) bereits 
1836 durch GÖPPERT untersucht und nebst, ihrem Pollen großenteils 
richtig bestimmt wurden. Dieser Forscher hatte schon 1841 eine Art 
»Pollenanalyse‘ für das Tertiär empfohlen und war so seiner Zeit um 
viele Jahrzehnte voraus. Selbst heute ist die Zahl der Schriften über den 
Pollenbestand vorquartärer Schichten erst gering. Die von deutscher 
Seite begonnenen Untersuchungen haben aber ausländische Fachkreise 
zu ähnlichen Studien bewogen, wie z. B. die Arbeiten über Pollenformen 
aus dem Alttertiär Nordamerikas und Schottlands zeigen. Jedoch ist 
festzustellen, daß gegenwärtig fast nur die von RupoLrH (1935) bei der 
Analyse nordböhmischer Braunkohlenvorkommen gewonnenen Er- 
gebnisse für die Kenntnis der Tertiärflora wichtig sind. Denn in der 
Regel haben die Autoren die Herkunft der Pollenformen nicht genügend 
begründet. Daher können ihre Beiträge lediglich als methodisch belang- 
voll gelten. Dieses Urteil trifft auch den beträchtlichsten Teil der von 
deutscher Seite mitgeteilten Befunde, soweit sie sich nicht auf den Nach- 
weis bestimmter Gattungen beschränken (vgl. 8. 5—7). 


1 THIERGART (1937, S. 302/303) hat den gleichen Pollentypus festgestellt und 
ebenfalls auf Sciadopitys bezogen. Auch Sporites serratus Potonié und Venırz (1934, 
S. 15) aus der Niederrheinischen Braunkohle soll zu dieser Gattung gehören. Das 
Vorkommen von Sciadopitys-Pollen in verschiedenen nordböhmischen Braunkohlen 
hatte bereits RuporLpH (1935, S. 261) vermutet. Großfossilien dieser Taxodiacee 
sind selbst noch im Mittelpliozin oder älteren Oberpliozän des Untermaintales 
gefunden worden (vgl. KIRCHHEIMER 1937a, S. 37/38). 
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Für das Miozän hatte bereits Heck (1927) versucht, aus dem Mengen- 
verhältnis der einzelnen Pollenformen die Zusammensetzung der Pflanzen- 
gesellschaft in der Nachbarschaft der gegenwärtigen Fundstelle zu er- 
schließen. Jedoch wurde seine Arbeit durch Fmsas (1929) einer berech- 
tigten Kritik unterzogen, ohne daß die Gründe allgemein von den Gefahren 
der quantitativen Pollenanalyse tertiärer Ablagerungen überzeugt haben. 
Nach meiner Ansicht ist die Methode für den größten Teil der Braun- 
kohlenschichten unzuverlässig. Denn das ursprüngliche Mengenverhältnis 
wird durch die selektive Zerstörung mancher Pollenformen entstellt, 
so daß die in den Spektren häufigen Exinen nicht mit Notwendigkeit 
auf die vorherrschenden Glieder der alten Pflanzengemeinschaft zurück- 
gehen. Auch gehören viele bezeichnende Laubbäume zu den Insekten- 
blütlern, die im Pollenniederschlag von den windblütigen Gattungen 
übertroffen werden. Mit der Gesamtheit der die quantitative Pollen- 
analyse tertiärer Schichten unsicher gestaltenden Gründe soll sich eine 
besondere Arbeit beschäftigen. 

Geringer sind aber die Bedenken gegen die Übertragung der Methode auf Ab- 
lagerungen des ausgehenden Tertiärs, da seine Flora sich mehr den heutigen Ver- 
hältnissen näherte. So hat Baas (1932) den Polleninhalt des jüngstpliozänen Braun- 
kohlentons von Schwanheim a. M. ausgewertet und RupoLrH (1935) lieferte Dia- 
gramme für die ungefähr gleichalterigen Braunkohlenschichten Nordböhmens. Ob 
die Ergebnisse dem tatsächlichen Waldbild entsprechen, ist aber zweifelhaft. Denn 
die Pollenanalyse kann viele sehr wichtige Glieder der Tertiärflora nicht erfassen 
und muß, wie besonders die Baassche Arbeit zeigt, nach Möglichkeit stets durch 
das Studium der pflanzlichen Großfossilien ergänzt werden!. 

Über den Pollen der in den Braunkohlenschichten des Alttertiärs 
hervortretenden Dikotyledonen sind wir noch nicht unterrichtet. Die 
heutigen Verwandten der betreffenden Gattungen gehören fast sämtlich 
zu den Insektenbliitlern. Daher werden die auf ihre fossilen Formen 
zurückgehenden Exinen gegenüber den Abkömmlingen der windblütigen 
Gewächse zurücktreten, falls nicht eine besonders große Resistenz die 
sekundäre Anreicherung bedingt hat. Jedoch sind nicht selten gewisse 
Schlüsse auf das Mengenverhältnis möglich, da die betreffenden alt- 
tertiären Schichten auch Früchte und Samen führen. Somit muß ihre 
mikrofloristische Analyse ebenfalls durch Befunde über die botanische 
Zugehörigkeit der Großfossilien ergänzt werden. 

Selbst die qualitative Pollenanalyse alttertiärer Schichten ist überaus 
schwierig und gegenwärtig nur mit sehr beschränkter Aussicht auf Er- 
folg möglich. Denn nach der Beschaffenheit der Frucht- und Samen- 
reste sind zahlreiche für das Alttertiär wichtige Gattungen längst 

1Im Braunkohlenton von Schwanheim a.M. fehlt Acer-Pollen vollständig 
(S.9). Zahlreiche verschiedenartige Fruchtreste beweisen aber, daß Vertreter 
der Gattung an der Zusammensetzung der die heutige Fundstelle umgebenden 

hervorragend beteiligt waren. Ferner können z.B. die 
Pollenkörner der für das Alttertiär und die miozänen Schichten wichtigen Gattungen 
der Lauraceen und Moraceen aus bekannten Gründen nicht erfaßt werden. 
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erloschen. Ihr Pollen kann nicht durch den unmittelbaren Vergleich mit 
dem Blütenstaub heutiger Gewächse bestimmt werden. Man ist gewöhn- 
lich auf die Annahme angewiesen, daß er dem Pollen der am nächsten 
verwandten jetztweltlichen Gattung entspricht. Jedoch erfolgt sie nicht 
zwingend, da auch heute die Gattungen einer Familie sehr verschiedenen 
Pollen besitzen können. Bei dieser Sachlage ist alttertiärer Dikotyle- 
donenpollen selbst im günstigsten Falle nur annähernd zu deuten. Der 
mıt seinen Resten versuchte Nachweis bestimmter Gattungen kann nicht 
zur Grundlage allgemeiner Schlüsse erhoben werden, solange nicht alle 
Zweifel an der Zugehörigkeit behoben sind. 

THIERGART (1937) bemüht sich in einer kürzlich erschienenen Arbeit 
mehr als die übrigen Autoren der Potonréschen Schule, die Herkunft 
der in den Braunkohlen vorkommenden Exinen zu bestimmen. Seine 
Ausführungen betreffen besonders den Polleninhalt der Niederlausitzer 
Flöze, mit denen ich mich ebenfalls beschäftigt habe. Es sei anerkannt, 
daß THIERGART die Pollenformen großenteils auf die durch Großfossilien 
nachgewiesenen Gattungen zu beziehen trachtet. Jedoch benutzt er für 
den Vergleich fast nur die von MENZEL (1906) sowie GoTHAN und SAPPER 
(1933) mitgeteilten Bestimmungen, die überwiegend Blattfossilien 
betreffen. Sie sind aber zum größten Teil nicht sicher begründet (z. B. 
Acanthopanax, Andromeda, Aralia, Büttneria, Cedrus, Diospyros, Dombey- 
opsis, Dryandroides, Firmiana, Taxus, Thouinidium) oder haben sich 
als irrig erwiesen (z. B. Elaeocarpus). Auch glaubt THIERGART eine Reihe 
von Gattungen nach Pollenresten festgestellt zu haben, ohne entscheiden 
zu können, ob sich die betreffenden Exinentypen auf sie beschränken 
(z. B. Podocarpus, Gnetaceae cf. Ephedra, Sparganiaceae cf. Sparganium, 
Sabal, Smilax). Ich will nicht bezweifeln, daß die Pollenkörner dieser 
und anderer Gattungen den von THIERGART nachgewiesenen fossilen 
Exinen sehr ähnlich sind. Jedoch kann dieser Befund ihre Zugehörigkeit 
nicht beweisen, da bei unserer noch sehr geringen Kenntnis des Pollens 
der lebenden Gewächse das Vorkommen vergleichbarer Formen bei 
Gattungen anderer systematischer Stellung nicht auszuschließen ist. 
Die Zulässigkeit des vorläufigen Vergleiches fossiler Pollenexinen mit 
bestimmten Gattungen wird von dieser Feststellung nicht berührt. 
Jedoch erhebt THIERGART seine nicht genügend belegte Ansicht über die 
Herkunft der verschiedenen Pollenformen zur Grundlage allgemeiner 
Schlüsse. So wird aus den Pollenspektren auf die Entstehungsgeschichte 
der Flöze und ihrer Lagen geschlossen. Die mit Ephedra und Castanea 
identifizierten Exinen sollen trockene Standortsverhältnisse belegen. 
Sparganium und Nyssa (vgl. S. 11) beweisen nach THIERGART relative 
Bodenfeuchtigkeit. Dabei ist die Herkunft der Pollenformen von diesen 
Gewächsen nicht gesichert und auch THIERGART ist sich bewußt, daß 
z. B. selbst der „Betulaceen‘“-Pollen Reste von Gattungen aus anderen 
Familien einschließen dürfte. Zudem sind die den heutigen Gewächsen 
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eigenen ökologischen Bedürfnisse nicht uneingeschränkt auf die fossilen 
Formen zu übertragen, wie ich z. B. für Mastixia gezeigt habe (1938a). 

Weiter glaubt THIERGART aus seinen Untersuchungen entnehmen zu 
können, daß die Niederlausitzer Flöze im Miozän entstanden sind. Denn 
angeblich decken sich die Pollenspektren mit den von RupoLrH (1935) 
dem Miozän zugewiesenen nordböhmischen Vorkommen. THIERGART hat 
aber nicht berücksichtigt, daß jungoligozäne und miozäne Braunkohlen- 
schichten nur auf Grund der von der Mastixioideenflora stammenden 
Reste unterschieden werden können (vgl. KIRCHHEIMER 1937a, S. 101 
bis 108; 1938a). Dem Pollen ihrer für das Alttertiär bezeichnenden 
leitenden Glieder hat THIERGART nicht nachgeforscht. Vielmehr wurden 
die der Herkunft von den Mastixioideen verdächtigen Exinen zu den 
Fagaceen gestellt (vgl. S. 9). Mit Ausnahme des nicht sicher diagnosti- 
zierten Castanopsis-Typus bezieht THIERGART sämtliche Exinen auf 
Gattungen, die sowohl aus dem jüngeren Oligozän als auch aus miozänen 
Schichten angegeben werden!. Für eine Differentialdiagnose zwischen 
oligozänen und jungtertiären Ablagerungen verwertbare Pollenformen 
sind ihm demnach nicht bekannt. Auch vertritt THIERGART die Ansicht, 
daß die Möglichkeit der selektiven Zerstörung des Pollens bestimmter 
Gattungen für die Stratigraphie belanglos ist. Nach den Großfossilien 
kommt z. B. Cinnamomum in den pliozänen Schichten unseres Gebietes 
nicht mehr vor, gehört aber zu den gewöhnlichen Formen des Miozäns. 
Mit dem Blütenstaub anderer Lauraceen ist der Pollen von Cinnamomum 
nicht erhaltungsfähig. Daher kann die für die Unterscheidung miozäner 
und pliozäner Vorkommen sehr wichtige Gattung von der mikroskopischen 
Analyse nicht erfaßt werden. Dieses Beispiel genügt, um die Abwegigkeit 
der THIERGARTschen Auffassung zu belegen. 

Nach Abschluß dieser Bemerkungen gelangte eine durch Raatz (1937) verfaBte 
Abhandlung über den Polleninhalt der Braunkohle von Muskau (Oberlausitz) zu 
meiner Kenntnis?. Sie stammt ebenfalls aus der Poroniéschen Schule, entbehrt 
aber in noch stärkerem Maße als die THIERGARTsche Arbeit der Kritik. Auch Raatz 
bezieht viele Pollenformen auf bestimmte Gattungen, hat aber ihre Zugehörigkeit 
nicht durch umfassende Vergleiche begründet (z. B. Carya, Castanea, Engelhardtia, 
Fagus, Ilex, Juglans, Liquidambar, Pterocarya, Sabal, Ulmus). Diese und andere 
„Bestimmungen“ dienen allgemeinen Schlüssen, ohne Rücksicht auf die Tatsache, 
daß wir über die Morphologie des Pollens der für den Vergleich mit den Tertiär- 


pflanzen in Frage kommenden Glieder der gegenwärtigen Flora erst ganz unzu- 
reichend uftterrichtet sind. Solange sie nur die schulgemäßen Vorstellungen über 


1 Der von THIERGART zu Castanopsis gestellte Pollen kann von dieser Gattung 
stammen, zumal sie als einzige leitende Form der Mastixioideenflora windblütig 
ist. Jedoch beweist die Beschaffenheit der Exine keinesfalls seine Zugehörigkeit 
Fruchtreste von Castanopsis fanden sich nur in den nach meiner Ansicht mittel 
bis oberoligozänen Braunkohlenschichten des Rheinlandes und der Lausitz (vgl. 
1937a, S.56). Nach THıERGART kommt der Castanopsis-artige Pollen ebenfalls 
nur in alttertiären Flözen vor. 

2 Auf ihre die Tureroartschen Angaben ergänzenden Einzelbefunde werde ich 


bei späterer Gelegenheit eingehen. 
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das Alter der betreffenden Flöze stützen sollen, erübrigt sich die Beachtung durch 
botanisch eingestellte Fachkreise. Jedoch sind die betreffenden Autoren der An- 
sicht, daß ihre Angaben über die Herkunft der Pollenformen unsere Kenntnis 
der Tertiärflora wesentlich erweitern. Damit beanspruchen sie aber eine größere 
Zuverlässigkeit, als nach der erörterten Sachlage der Diagnose des größten Teils 
der alttertiären und miozänen Pollenformen zukommen kann. Der durch das 
Studium der genau bestimmbaren Frucht- und Samenreste gewonnene Einblick 
in die Tertiärflora wird übergegangen, um Erörterungen über die vielfache Mög- 
lichkeit der Pollenherkunft zu vermeiden. Damit haben die erwähnten Arbeiten 
aus der Poronréschen Schule die botanischen Grundlagen der Methode verlassen. 


Untersuchungen über die botanische Zugehörigkeit von Früchten 
und Samen haben für das Mittel- bis Oberoligozän Deutschlands die als 
Mastixioideenflora bezeichnete eigenartige Gemeinschaft ergeben (vgl. 
KIRCHHEIMER 1937a, S. 101—104; 1938a). Auf ihre Glieder zurück- 
gehenden Pollen versuche ich seit mehreren Jahren in den Braunkohlen- 
schichten festzustellen. Die Mastixioideen und fast sämtliche Leitformen 
waren nach dem Verhalten der heutigen Vergleichsgattungen wohl 
Insektenblütler, so daß ein besonders reichliches Vorkommen ihres 
Pollens nicht zu erwarten ist. Jedoch habe ich in den an Mastixioideen- 
resten ungemein reichen mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenschichten 
der Herkunft von dieser Cornaceen-Unterfamilie verdächtige Exinen 
festgestellt. Die Ergebnisse werden trotz ihres vorläufigen Charakters 
mitgeteilt, um anderen Forschern den beschrittenen Weg zu weisen. 
Es sei aber nochmals bemerkt, daß die Deutungen aus den erwähnten 
Gründen nur wahrscheinlich sind. 

Die folgenden Angaben über den Polleninhalt der Braunkohlen- 
schichten von Wiesa bei Kamenz (Sachsen) sind meinen die Mikroflora 
der ostdeutschen Flöze betreffenden, größtenteils noch unveröffent- 
lichten Studien entnommen. Das Vorkommen lieferte zahllose Reste 
der Mastixioideenflora. Aufsammlungen der letzten Zeit haben zwar 


Die Mastixioideen-Flora der Braunkohlenschichten von Wiesa. 








Mastixioideen | Leitformen | Begleitformen | Sonstige Reste 
a) Ton: 
Mastixia pistacina Sphenotheca | Juglans sp. Laurocalyx cf. rhenana 
incurva 
Ganitrocera torulosa Myrica suppani Tetrastigma chandleri 
Tectocarya lusatica Symplocos gothani 


Retinomastixia schultei 
Xylomastixia lusatica 
b) Kohle: 
Tectocarya lusatica Myrica suppani | 
Myrica wiesaensis 
Magnolia sinuata 
Palmoxylon dae- 
monorops 
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keine neuen Formen ergeben, wohl aber weiteres Material von weniger 
häufigen Resten!. Die vorstehende Übersicht ist meiner eingehenden 
Abhandlung entnommen (1938a). 

Zur Mazeration der Kohle habe ich verdünnte Salpetersäure benutzt. Nach dem 
Auswaschen wurde der Pollen durch einen Auszug mit wäßriger Kalilauge gewonnen. 
Dieses Verfahren beschädigt selbst bei vorsichtiger Ausführung zahlreiche Exinen 
nicht unerheblich und zwar infolge der Oxydation, die alkalilösliche Stoffe ent- 
stehen läßt (vgl. KırcHHEımer 19353, S. 407—409). Die schonende Brom-nitro- 
Methode nach ZerzscHE und Kim (1932) konnte aus technischen Gründen nicht 
durchgeführt werden. Tonproben habe ich mit wäßriger Kalilauge aufgekocht. Ihre 
mineralischen Bestandteile wurden nach dem durch Zerzsc#e (1932a, S. 311/312) 
angegebenen Verfahren mittels einer Calciumchloridlösung abgetrennt, so daß im 
Rückstand fast nur organische Stoffe verblieben. Ein wesentlicher Unterschied 
im Pollengehalt der Braunkohle und 
Tonschichten besteht nicht. Von einer 
quantitativen Auswertung der Befunde 
sei hier abgesehen, da lediglich die 
wichtigen Exinenformen beschrieben 
werden sollen. 

Bei der mikroskopischen Ana- 
lyse habe ich besonders auf das 

a b Vorkommen Mastixioideen - ver- 
Abb. 1. Pollen der resenton Mastizia bractesis dächtigen Pollens geachtet. Vor 


» künstlich fossilisiert. a Pol- F > 
ansicht, man erkennt die fein gekörnte Ober- Beginn der Arbeit wurde der 
aufgerissenen. 





hed der Falten Exine. ns -~ , 
ery ee seth, dite daa pige Form. Blütenstaub der einzigen jetzt- 
Etwa 500mal vergrößert weltlichenGattung Mastixia unter- 


sucht. Zur Verfügung standen nur 

getrocknete Blüten der Mastixia bracteata, die nach Danser (1933, 
S. 54/55) besonders im indomalayischen Archipel verbreitet ist?. Die 
mit Wasser aufgekochten Blüten wurden zerrieben und durch konzen- 
trierte Schwefelsäure zersetzt, so daß der freigelegte Pollen eine dem 
fossilen Material vergleichbare Beschaffenheit erhielt (vgl. Abb. 1). 

Der Pollen ist breit-ellipsoidisch gestaltet, mit drei tiefen äquidistanten 
Meridionalfalten versehen, in der Polansicht rundlich-dreieckig oder 
gelappt, die Seiten schwach konvex bis gerade. In der Mitte der fast bis 
an die Pole reichenden Falten erkennt man gelegentlich je eine etwa 
5,4 breite rundliche, wenig deutliche Austrittsstelle mit nahezu unver- 
dickten Rändern. Seine kräftige Exine ist schwach, aber deutlich gekörnt, 
oft längs der Falten aufgerissen, so daß die betreffenden Pollenkörner 
dreiteilig erscheinen. Die Größe schwankt in der Polansicht zwischen 
37 und 504. Der aus 200 Messungen errechnete Mittelwert beträgt 
etwa 43 u. 

1 Herrn BERGER-Kamenz und der Familie des Herrn Türk - Kamenz ist für 
ehe Ausbeutung des Fossilinhaltes der Wiesaer Braunkohlenschichten zu 

en. 


2 Das Blütenmaterial verdanke ich der Direktion des Kg]. Botanischen Gartens 
Kew. 
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Das von WanGERIN (1910; Textfig. 2f auf S. 27) abgebildete Pollenkorn der 
Mastixia arborea entspricht keinesfalls dieser Beschreibung, wurde aber nicht nach 
künstlich fossilisiertem Material dargestellt und zeigt die in Form von Blasen durch 
die drei Austrittsstellen getretene Intine. Der Pollen von Mastixia besitzt keine 
bezeichnenden Merkmale, da mit drei Falten versehene ähnlich beschaffene Exinen 
bei den Fagaceen, Anacardiaceen und vielen anderen Familien vorkommen. Ferner 
ist der Pollen von Acer vergleichbar, wenn auch bei den heimischen Arten stets 
kleiner. Seine Erhaltungsfähigkeit wird meist bestritten und dürfte tatsächlich nur 
gering sein. Denn trotz der z. B. von REMPE (1937, S. 101) erwähnten reichlichen 
Pollenerzeugung sind Acer-artige Exinen selbst in den sonstige Reste der Gattung 
enthaltenden Quartärschichten Europas sehr selten (vgl. auch 8. 4)?. 


Die Wiesaer Braunkohlenschichten führen einen Pollentypus, der dem 
Blütenstaub von Mastizia zu vergleichen ist (Abb.2). Seine Größe 





Abb. 2. Mastixioideen-verdächtiger Pollen aus der Braunkohle von Wiesa bei Kamenz. 

Der Typus ist dem Pollen der Mastizia bracteata (Abb. 1) sehr ähnlich. a Polansicht, 

zeigt die dreilappige Gestalt der fein gekörnten Exine. b Optischer Schnitt, zeigt die 

äquidistant über den größten Umfang verteilten Einfaltungen der Exine. ce Korrodierte 
Exine. Etwa 500mal vergrößert. 


schwankt in der Polansicht zwischen 35 und 47 u. Gestalt und morpho- 
logische Beschaffenheit entsprechen den für Mastixia bracteata geschil- 
derten Verhältnissen. Fast stets ist die schwach gekörnte kräftige Exine 
längs der Falten aufgerissen, so daß dreilappige Reste vorherrschen. 
Ähnliche Pollenformen sind durch Poronı£ und seine Schüler gefunden 
worden, z.B. die als Pollenites ortholaesus R. Potonié (1934, S. 76) 
bezeichneten Reste in der mitteleozänen Braunkohle des Geiseltales ?. 
Auch das mittel- bis oberoligozäne Hauptflöz des Rheinlandes führt ver- 
gleichbare Exinen, die unter den Namen Pollenites ortholaesus lasius und 
P. laesus bekannt sind und früher mit Acer verglichen wurden (POTONTÉ 
und Venıtz 1934, S. 35/36). Von den durch THIERGART (1937) aus den 
Niederlausitzer Flözen abgebildeten Pollenformen ist besonders der nun 
zu den Fagaceen gestellte Pollenites laesus R. Poronıt Mastixioideen- 
verdächtig. Dieser Typus findet sich auch in anderen ostdeutschen 


1 Nach dem Schrifttum (vgl. ERDTMAN 1927—1937) kommt Acer-Pollen im 
Quartär Nordamerikas vor. Es muß aber geprüft werden, ob er richtig bestimmt 
ist und die Arten des Gebietes Blütenstaub mit resistenter Exine entwickeln. 

2 Die als Pollenites ortholaesus ignavus R. Potonié (1934, S. 77) beschriebene 
angebliche „‚Unterart‘ aus der Braunkohle des Geiseltales dürfte mit den erwähnten 
Mastixioideen-verdächtigen Exinen nicht im Zusammenhang stehen. Eine Über- 
sicht dieser Formen findet sich in meiner Cornaceen-Monographie (1938b). 
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Braunkohlen (z.B. Muskau) und ist den für die Wiesaer Schichten 
beschriebenen Resten anzuschließen, wenn auch wahrscheinlich etwas 
kleiner. Zwar soll er keine Austrittsstellen in den Falten besitzen. Jedoch 
sind sie bei Mastixia und den Wiesaer Exinen häufig nicht wahrzunehmen, 
so daß ihr Fehlen keinen Unterschied anzeigen kann!. Vielleicht stammen 
die erwähnten Mikrofossilien sämtlich oder wenigstens zum Teil von 
Mastiria oder einer der verwandten erloschenen Gattungen, da sie sich 
wie die Fruchtreste der Mastixioideen auf alttertiäre Schichten be- 
schränken. Die geringen Größen- und Skulpturunterschiede könnten 
durch die Herkunft von verschiedenen Arten oder Gattungen bedingt sein. 

Den Mastixioideen ist die heute auf das atlantische Nordamerika 
und Südasien beschränkte Gattung Nyssa nahe verwandt?. Die Stein- 
kerne teilen mit Mastiria die klappige Dehiszenz und den Bau der Samen. 

| Jedoch beschränkt sich die Keimklappe 
bei N yssa auf die obere Hälfte des Endo- 
karps, dem auch die für Mastixia be- 
zeichnende Einfaltung fehlt. Manche 
erloschenen Mastixioideenformen nähern 
sich aber in der Gestalt und durch den 
‘Abb. 3. Pollen der rezenten Nyssa Feinbau den Steinkernen der heutigen 
Hnensis OLiven künellichtpeeiiirt. N yssa-Arten. Im Hinblick auf diese 
Austrittsstellen eingefaltete und ver- Befunde ist es bemerkenswert, daß die 
GER n— *-# — an den Resten der Mastixioideen reichen 
alttertiären Schichten neben dem mit 
Mastixia vergleichbaren Pollen sehr häufig N yssa-artige Exinen führen. 
Den Pollen der in Nordamerika besonders verbreiteten Nyssa sylvatica 
habe ich bereits beschrieben (1934b, S. 21/22). Von den Arten des 
asiatischen Teilareals konnte ich kiirzlich den Bliitenstaub der in Siid- 
china heimischen Nyssa sinensis untersuchen? (vgl. Abb. 3). 

Der breit-ellipsoidische Pollen ist mit drei aquidistanten Meridional- 
falten versehen, in der Polansicht ausgesprochen dreieckig, die Seiten 
gewölbt, fast gerade oder seltener etwas konkav. In der Mitte der gegen 
die Pole ausstreichenden Falten befindet sich je eine rundliche, etwa 5 u 
breite deutlich abgegrenzte Austrittsstelle. In ihrem Bereich ist die fast 
glatte oder punktierte äußere Lamelle der Exine durchbrochen, die 





1 Der durch RuporrH (1935, S. 258/259) beschriebene Rhus-Typus ist kleiner 
(24—40 u), besitzt aber ebenfalls unscharf umrissene Austrittsstellen in den tiefen 
Falten. Mit dem durch THIERGART (1937, S. 320) auch auf Rhus bezogenen Pollenites 

ingulum R. Poronté teilt er die den Falten folgenden Wülste, die bei Mastixia 
und dem der Herkunft von dieser Gattung verdächtigen Pollen fehlen. Die Exine 
von Fagus ist ähnlich gebaut, aber stets nahezu kugelig gestaltet. 

2 Die Verwandtschaftsverhältnisse der Nyssoideen und Mastixioideen werden 
in meiner Cornaceenmonographie erörtert (1938b). 

3 Das Blütenmaterial verdanke ich der Direktion des Kg]. Botanischen Gartens 
Kew. 
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innere Lage eingefaltet und verdickt. Die Ecken des Pollens werden 
durch die mitunter nicht ganz äquidistant gelagerten Austrittsstellen 
bezeichnet. Die Größe der nach dem auf S.8 geschilderten Verfahren 
gewonnenen Exinen schwankt in der Polansicht zwischen 24 und 36 u. 
Der aus 200 Messungen errechnete Mittelwert beträgt 30 u. Der Pollen 
von Nyssa sinensis stimmt in allen Merkmalen mit dem Blütenstaub der 
N. sylvatica überein. Die Größe des Pollens der nordamerikanischen Art 
und ihrer Varietät biflora beträgt zwischen 25 und 35 u, ist also kaum 
geringer. 

Der Nyssa-Pollen wird durch den Bau der Austrittsstellen gekennzeichnet. 
Jedoch findet sich z. B. auch bei den Rhamnaceen ähnlich beschaffener Blütenstaub. 
Schon ARMBRUSTER und OENIKE (1929, S. 89) haben auf den Nyssa-artigen Pollen 
der ebenfalls in Nordamerika heimischen Gattung Ceanothus hingewiesen.. Aber 
auch Rhamnusund Zizyphus besitzen ähnlichen Pollen, der jedoch wieder Blütenstaub 
von Ceanothus stets kleiner 4 
als bei N yssa sein soll. Der 
ebenfalls nicht selten drei- 
eckig gestaltete Pollen ver- 
schiedener Myrtaceen un- 
terscheidet sich von N yssa 
durch die im Bereich der 
Austrittsstellen nicht ver- 
dickte einschichtige Exine. Abb.4. Nyssoider Pollen aus dem Braunkohlenton von 

Wiesa bei Kamenz, der Herkunft von Mastixioideen ver- 


Nyssoide Exinensind  äachtig. Der Typus gleicht dem Pollen der Nyssa sinensis 
in den Braunkohlen- (Abb. 3). Etwa 500mal vergréBert. 


schichten des deutschen 

Jung- und Alttertiärs verbreitet. Auf den zusammen mit Steinkern- 
resten vorkommenden Nyssa-Pollen wurde bereits hingewiesen (S. 2). 
Potonté und seine Schüler haben besonders unter den Namen Pollenites 
kruschi, P. pseudocruciatus und P. pulvinus zahlreiche nyssoide Formen 
beschrieben!. Ob diese Reste sämtlich oder zum Teil auf Nyssa zurück- 
gehen, ist nicht zu beweisen. Denn in den betreffenden Braunkohlen 
fehlen Steinkernreste der Gattung, die nur aus den sandigen und tonigen 
Begleitschichten vorliegen. 

Bemerkenswert ist das Vorkommen nyssoiden Pollens in den an 
Fruchtresten der Mastixioideen reichen Braunkohlenschichten. Auch die 
Wiesaer Schichten führten zahlreiche Nyssa-artige Exinen (vgl. Abb. 4). 

1 Eine Übersicht der nyssoiden Pollenexinen findet sich in meiner Cornaceen- 
monographie (1938b). Inzwischen hat auch THIERGART (1937, S. 322/323) die er- 
wähnten Pollenformen sämtlich auf Nyssa bezogen. Nach seinen von mir bestätigten 
Befunden sinc nyssoide Exinen in den Lausitzer Flözen verbreitet. THIERGART 
betrachtet sie als Beweise für die zweifellos vorhandenen feuchten Phasen der Flöz- 
bildung (vgl. KırcHHeımer 1935c, 8. 25—31). Jedoch finden sich nur die Arten 
des nordamerikanischen Teilareals vorwiegend in Sümpfen und an ähnlichen nassen 
Standorten. Die südasiatischen Vertreter der Gattung bewohnen besonders die 
Bergwälder. Da die fossilen Steinkerne mit keiner bestimmten Art zu vergleichen 
sind, können die ökologischen Bedürfnisse der tertiären Nyssa-Formen nicht er- 
schlossen werden. 
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Der sowohl in der Kohle als auch im Ton häufige Typus ist 21—34 u 
groß. Als Mittelwert wurden aus 200 Messungen 28 u errechnet. Die 
Variationskurve zeigt zwei Gipfel bei 26 u (28%) und 324 (18%). 
Ihr Verhalten gestattet den Schluß, daß die Exinen wahrscheinlich auf 
zwei verwandte Arten oder Gattungen zurückgehen. Auch glaube ich 
nicht unerhebliche morphologische Unterschiede feststellen zu können. 
Denn in der Polansicht sind die Seiten der bis 29 u großen Exinen meistens 
gerade oder etwas konkav. Rundlich-dreieckige Gestalt zeigen fast nur 
größere Pollenkörner. Sämtliche Fossilien besitzen die wesentlichen 
Merkmale des Nyssa-Pollens, sind aber etwas größer als der 24—31 u 
messende Blütenstaub der Gattung aus der Wetterauer Hauptbraunkohle. 
Die Exine mancher Reste anderer Vorkommen ist wesentlich stärker 
gekörnt, z.B. bei ,,Pollenites vestibulum“ R. Potonié (vgl. THIERGART 
1937, S. 323). 

Die Zugehörigkeit des nyssoiden Pollens der Wiesaer Braunkohlen- 
schichten ist ungewiß. Seine Herkunft von Nyssa besitzt nur geringe 
Wahrscheinlichkeit, da unter den zahllosen Großfossilien die erhaltungs- 
fähigen Steinkerne der Gattung fehlen. Zu erwägen ist aber die Möglich- 
keit, daß heute nicht mehr vertretene Mastixioideen nyssoiden Pollen 
entwickelten. Denn die Fundschichten enthalten Reste der erloschenen 
Gattungen Ganitrocera, Tectocarya, Retinomastixia und X ylomastixia. 
Die uneinheitliche Beschaffenheit des nyssoiden Pollens könnte sich aus 
der formenreichen Entwicklung dieser mit Nyssa nahe verwandten 
Gewächse erklären. Auf die in den Wiesaer Tonen durch überaus zahl- 
reiche Steirkerne vertretene Gattung Mastizia sind vielleicht die dem Pollen 
einer heutigen Art entsprechenden Exinen zu beziehen (vgl. S. 8/9). Der 
morphologische Unterschied des Pollens von Nyssa und Mastixia ist 
nicht sehr beträchtlich. Beide Gattungen entwickeln dreifaltige Exinen, 
deren trennende Merkmale nur in der Tiefe der Falten und Beschaffen- 
heit ihrer Austrittsstellen bestehen. Daher ist die Möglichkeit des Vor- 
kommens nyssoiden Pollens bei erloschenen Mastixioideen gegeben, 
zumal auch die Steinkerne mitunter äußerlich N yssa-artig erscheinen. 

Diese Ausführungen sollen aber nicht bestreiten, daß der nyssoide Pollen der 
Braunkohlenschichten teilweise von Nyssa stammt. Für das Wiesaer Vorkommen 
ist die Herkunft aber unwahrscheinlich und die Exinen sind im hohen Maße 
Mastixioideen-verdächtig. Ihre Zugehörigkeit kann aber gegenwärtig und wohl 
auch in Zukunft nicht erwiesen werden. Diese Befunde zeigen die bei der Deutung 
alttertiärer Pollenformen entstehenden Schwierigkeiten. Sicher bestimmte GroB- 
fossilien können ungewöhnliche Schlüsse auf ihre Herkunft ermöglichen. 

Neben den Mastixia-artigen und nyssoiden Exinen führen die Wiesaer 
Braunkohlenschichten weitere Pollenformen. Auch finden sich Sporen, 
die den Sporen der heutigen Sphagnum-Arten sehr ähnlich sind und 
wohl auf Torfmoose zurückgehen. Eine Spore dieser Gattung habe ich 
zuerst aus der mittel-oder altoberpliozänen Hauptbraunkohle der Wetterau 
beschrieben und abgebildet (1934b, S. 23). Durch sie ist das inzwischen 
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durch weitere Funde belegte Vorkommen der Torfmoose im Pliozän 
gesichert. Ihre kennzeichnend beschaffenen Sporen sind mir aber auch 
aus miozänen und oligozänen Braunkohlenschichten bekannt!. Sonstige 
Reste der Torfmoose fanden sich in den vorquartären Schichten offenbar 
noch nicht. Ihr Fehlen wird durch die geringe Resistenz der Membran- 
substanz erklärt (vgl. WeyLanp 1925, S. 13—16). Auch das verhältnis- 
mäßig spärliche Vorkommen der Sporen überrascht nicht, da viele 
Sphagnen der heutigen Flora sie nur selten entwickeln und für die fossilen 
Formen ein ähnliches Verhalten anzunehmen ist. Auf die in den Wiesaer 
Schichten verbreiteten Pilzkonidien sei nicht eingegangen. Sie gehören 
zu den im Tertiär verbreiteten, gegenwärtig unbestimmbaren Typen. 





Abb. 5. Pinaceen-Pollenformen aus der Braunkohle von Wiesa bei Kamenz. a Haplozylon- 
Typus von Pinus in der Ventralansicht mit den breit angesetzten genäherten Flügeln. 
b sylvestris-Typus von Pinus, zeigt die kugeligen entfernten Flügel. c Keteleeria-Typus 
in der Ventralansicht, der linke Flügel ist teilweise zerstört. Etwa 350mal vergrößert. 


An die sonstigen Pollenformen der Wiesaer Braunkohlenschichten 
knüpfe ich folgende Vermutungen über die botanische Zugehörigkeit: 

1. Pinus-Typus (Abb. 5a und b). Die Pollenkörner sind einschlieB- 
lich der beiden lateralen blasenartigen Flügel 45—66 u lang und 39—46 u 
hoch. An den rundlichen oder breit-ellipsoidischen Körper setzen die 
halbkugelig gestalteten, netzig skulptierten Flügel mit breiter Basis an, 
nähern sich auf der Dorsalseite und treten ventral etwas auseinander, 
so daß nur ein nach dem Grunde sich verbreiternder medianer Streifen 
unbedeckt bleibt. 

Dieser sehr häufige Pollen (Abb. 5a) gehört wohl sicher zu Pinus und 
entspricht dem von RupoLrH (1935, S. 254—255) beschriebenen Haplo- 
xylon-Typus, der mir aus fast sämtlichen Braunkohlen des Alt- und 
Jungtertiärs bekannt ist. Seine nähere Zugehörigkeit kann nicht mit 


1 Poronr und Venıtz (1934, S. 11/12) haben Sphagnum-Sporen aus dem 
Niederrheinischen Hauptflöz unter ,,Sporites stereoides‘‘ beschrieben. WoLrr (1934, 
S. 65) nennt einen in der mittel- oder altoberpliozänen Braunkohle des Untermain- 
tales vorkommenden ähnlichen Rest ,,Sporites stictus“. Beide Formen werden 
durch THIERGART (1937, S. 292/293) unter Hinweis auf die in der Niederlausitzer 
Braunkohle verbreiteten Sporen zu Sphagnum gestellt. 
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Sicherheit bestimmt werden, da vergleichbarer Pollen bei allen Sektionen 
der Untergattung Haploxylon vorkommen soll. Etwas größere Exinen 
mit kugeligen, vom Körper deutlich abgesetzten Flügeln sind in den 
Wiesaer Braunkohlenschichten wesentlich seltener (vgl. Abb. 5b). Dieser 
Typus ist dem Pollen der heimischen Pinus sylvestris ähnlich, findet sich 
aber auch bei manchen Arten der Untergattung Haploxylon. Da ferner 
Übergänge zwischen den Formen bekannt sind, besitzen sie nur geringen 
systematischen Wert. 

2. Keteleeria-Typus (Abb.5c). Mehrere über 1204 lange und 70 u 
hohe Exinen aus der Wiesaer Braunkohle gleichen gestaltlich dem Pinus- 
Pollen des sylvestris-Typus, besitzen aber wesentlich größere Ausmaße. 
Denn nach den gegenwärtigen Kenntnissen erreicht der Blütenstaub nur 
bei wenigen Pinus-Arten eine Größe von etwas mehr als 100 u. In den 

. Wiesaer Schichten fehlen aber Exinen, die langer 
als 80 x sind und einen Übergänge zu den er- 
wähnten Resten vermitteln könnten. Von Abies 
stammen sie wohl nicht, da ihnen der für den 
Pollen dieser Gattung bezeichnende Kamm fehlt. 
Abb. 6. Myricoider Pollen Vergleichbaren Blütenstaub entwickelt nur 
Wines Kunkoble vom die heute auf Süd- und Westchina beschränkte 
Nachbarschaft der dreiwe- Gattung Keteleeria. Zapfenreste dieser Abies- 
ET zn > artigen Pinacee habe ich aus dem mit den 

a Ve 23 Lausitzer Flözen ungefähr gleichalterigen Braun- 
“  kohlenton von Niederpleis bei Siegburg beschrie- 
ben (1938a). Der Herkunft von Keteleeria verdächtiger Pollen soll nach 
Por (1936, S. 31) im Mittelpliozän der Ostkarpathen vorkommen. Auch 
besteht für eine mir aus dem jüngeren Pliozän der Wetterau bekannte 
Form die Möglichkeit der Zugehörigkeit, da gleichalterige Schichten des 
Untermaintales unverkennbare Keteleeria-Zapfen geliefert haben. Auch 
in den ostdeutschen Braunkohlen des Mittel- bis Oberoligozäns sind 
Keteleeria-artige Exinen verbreitet, wenngleich nicht häufig!. Sämtliche 
erwähnten Pollenfossilien können aber erst auf Grund einer genauen 
vergleichenden Analyse des Blütenstaubes der extraeuropäischen Abies- 
Arten sicher bestimmt werden. Denn es ist nicht ausgeschlossen, daß 
bei noch nicht untersuchten Vertretern der Gattung ein ebenfalls kamm- 
loser Pollen vorkommt. 

3. Myrica-Typus (Abb. 6). Myrica ist für die Wiesaer Braunkohlen- 
schichten durch Steinkernreste belegt. Bei der mikroskopischen Analyse 
fand sich ziemlich häufig eine dem Blütenstaub der Gattung entsprechende 
Exinenform. Der breit-ellipsoidische Pollen ist in der Polansicht rundlich, 
auf dem größten Umfang mit drei, seltener vier oder fünf äquidistanten 
schwach hervortretenden Austrittsstellen versehen, 22—36 u groß. Die 

1 THIERGART (1937, S. 306) fand in der Niederlausitzer Braunkohle vereinzelte 
Abies-artige Exinen, deren Herkunft von Keteleeria ebenfalls zu erwägen ist. 


ca. PER 
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glatte Exine ist in der Nachbarschaft der bis 4 u weiten Austrittsstellen 
nicht oder nur schwach verdickt. 

Die Diagnose des Myrica-Pollens erscheint nicht möglich, da z.B. 
auch der Blütenstaub der Corylus-Arten nahezu übereinstimmenden 
Bau besitzt. Die von JENTYS-SZAFER (1928) beschriebenen unterschei- 
denden Merkmale sind an Exinen aus den Braunkohlenschichten in der 
Regel nicht mehr festzustellen. Ferner besitzen manche Arten von 
Carpinus, Ostrya und Celtis ähnlichen Pollen, dessen vergleichende Ana- 
lyse noch aussteht. Zudem sind in den Braunkohlensehichten nicht nur 
Pollenkörner von Vorläufern der Myrica gale zu erwarten, sondern auch 
von den Arten der Untergattung Morella und Comptonia-ähnlichen 
Formen. Ihr Vorkommen und die Reste von Vertretern aus anderen 
Familien (vgl. S. 17) verhindern eine nähere Be- 
stimmung der Exinen des Myrica-Typus!. 

Der Myrica-Pollen dürfte aber entgegen einer früheren 
Ansicht erhaltungsfähig sein, wie z. B. auch ERDTMAN (1936, 
S. 156) bemerkt hat. So finden sich in den an Myrica-Blatt- 
fossilien reichen Lagen der mitteleozäneh Braunkohle des 
Geiseltales sehr häufig dem Blütenstaub der Gattung ähn- 
liche Exinen, die selbst einer Infloreszenz entnommen werden 
konnten (vgl. KIRCHHEIMER 1933a, S. 142—145). Auch ist Abb. 7. Pollen des 
zumindest für einen Teil der myricoiden Pollenform aus en «oat nn 
den Wiesaer Braunkohlenschichten die Herkunft von der yej Kamenz. Etwa 
Gattung nicht unwahrscheinlich, da sie mit Steinkernresten 500mal vergrößert. 
zusammen vorkommt. 

4. Tilia-Typus (Abb. 7). In der Wiesaer Braunkohle finden sich nicht 
selten Exinen einer dem Tilia-Pollen vergleichbaren, 31—52 u großen 
Form. Aus dem obermiozänen Dysodil von Salzhausen im Vogelsberg 
habe ich etwas kleinere Pollenkörner des gleichen Typus beschrieben 
und bemerkt, daß ihre Herkunft nicht sicher bekannt ist (1932a, S. 309, 
310). Auch PoTonı£ und seine Schüler fanden in den deutschen 
Braunkohlen ähnliche Exinen, deren häufiges Vorkommen im Gegen- 
satz zu der Seltenheit sonstiger Reste von Tilia steht. Ferner wird T'ilia- 
Pollen aus dem Pliozän des Untermaintales (Baas 1932, S. 294), Nord- 
böhmens (RupoLpH 1935, S. 292) und der Ostkarpathen (Por 1936, 
S. 96) angegeben. Auch die eozänen Ölschiefer der Green-River-Stufe 
Nordamerikas führen nach WopEHoUsE (1933, S. 515/516) Tilia- 
ähnliche Exinen. Ob diese Fossilien zu Tilia gehören, von einer ver- 
wandten Gattung stammen oder zum Teil auf Gewächse aus anderen 
Familien zurückgehen, muß durch weitere Vergleiche festgestellt werden?. 





1 In einem wahrscheinlich oberkretazeischen Dysodil Südafrikas fanden sich 
neben Blattresten Myrica-ähnliche Pollenkörner (vgl. KIRCHHEIMER 1932b, S. 47). 
Sie können aber ebensowenig wie die durch WoDEHOUSE (1933, S. 505/506) aus dem 
Eozän Nordamerikas beschriebenen Exinen das Vorkommen der Gattung belegen. 

2 Von sämtlichen erwähnten Vorkommen führt nur der jüngstpliozäne Braun- 
kohlenton von Schwanheim a.M. Tilia-Fruchtreste, so daß die Diagnose des 
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Von dem durch TRELA (1928) genauer untersuchten Blütenstaub der 
heimischen Arten unterscheiden sich die Exinen aus den Wiesaer Braun- 
kohlenschichten durch die beträchtlichere Größe. 

5. Vermißte Pollenformen. Nicht unwichtig ist die Tatsache, daß 
einige durch Frucht- und Samenreste nachgewiesene Gattungen keinen 
Pollen in den Wiesaer Braunkohlenschichten hinterlassen haben. Wenig 
überrascht das Fehlen von Exinen, die auf Lauraceen (Laurocalyx) und 
Vitaceen (Tetrastigma) zurückgehen könnten. Denn der mit einer sehr 
feinen Exine versehene Lauraceenpollen dürfte kaum erhaltungsfähig 
sein (vgl. S.4). Der Blütenstaub der Vitaceen besitzt keine bezeichnen- 
den Merkmale, wenn auch WoDEHOUSE (1933, S. 514) ihm eine Exine 
aus dem Eozän Nordamerikas vergleicht. Zudem sind die nach don 
Funden von Großfossilien für unsere Tertiärschichten in Betracht 
kommenden Glieder dieser Familien Insektenblütler mit nicht stäuben- 
dem Pollen, so daß der Niederschlag und die Aussicht für eine Fossili- 
sation nur gering sind. Der mit dünner Exine versehene Pollen der 
Palmen (Palmozxylon) ist uncharakteristisch und wurde von mir selbst 
in der durch das Vorkommen zahlreicher Stammreste bekannten Ober- 
kohle des Niederlausitzer Unterflözes nicht nachgewiesen (1933b, S. 131). 
Zwar will THIERGART (1937, S. 308/309) in der Braunkohle des Gebietes 
Palmenpollen festgestellt haben. Jedoch sind die abgebildeten Körner 
ebensowenig wie die durch WopEHousE (1933, S. 497/498) aus dem 
Eozän Nordamerikas beschriebenen einfaltigen Exinen für diese Familie. 
beweisend!. Ähnlichen Pollen besitzen nicht nur Ginkgo, sondern auch 
manche Magnoliaceen. 

Dagegen überrascht das Fehlen von Magnolia-Exinen in der an den 
Samenresten der Gattung reichen Wiesaer Braunkohle. Zwar ist der 
Pollen nicht bezeichnend gebaut, wird aber in erheblicher Menge erzeugt 
und stäubt etwas, wenngleich die Magnolien Insektenblütler sind. Flach- 
ellipsoidische einfaltige Pollenkörner mit fast glatter, feinkörniger oder 
netzig skulptierter Exine wurden durch Sımpson (1936, S. 99) aus dem 
Eozän Schottlands beschrieben und auf Magnolia bezogen. Ob sie 
zutreffend bestimmt sind, sei dahingestellt, zumal die Fundschichten 
nur zweifelhafte Blattreste geliefert haben. Magnolia-artige Pollen- 
exinen sind mir aus den an Samen der Gattung und der erloschenen Form 
Magnoliaespermum reichen mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen der 


Pollens gesichert ist (vgl. Baas 1932, S. 321—323). Der durch Mexzeı (1906, 
S. 109—111) zu Tilia gestellte Blattrest aus dem Hangenden des Niederlausitzer 
Oberflözes kann nicht als sicher bestimmt gelten. Ein von GOTHAN und SAPPER 
(1933, S.26) unter Vorbehalt als Tilia-Bliite bezeichnetes Fossil gehört nach 
Wicuer (1933) zu Fagus. 

-1 Ob der Pollen der Palmen überhaupt erhaltungsfähig ist, muß geprüft werden. 
Nach ZerzscHe (1932b, S. 213) besitzt Phoenix-Blütenstaub einen nur geringen 
Gehalt an dem widerstandsfähigen Pollenin, etwa den fünften Teil des Pinus- 
Pollens, und ist durch Oxydantien leicht zerstörbar. 
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Lausitz und des Rheinlandes nicht bekannt. Auch unter den von 
PoToNIÉ und seinen Schülern abgebildeten Pollenformen befinden sich 
keine Reste, die der Herkunft von Magnoliaceen verdächtig sind!. 

Derzeitig unmöglich dürfte die Diagnose des Symplocaceenpollens 
sein. Symplocos findet sich als Begleitform der Mastixioideen in den 
alttertiären Schichten, ist aber selbst noch aus dem jüngeren Pliozän 
der Wetterau bekannt (vgl. KIRCHHEIMER 1937a, 8.94). Erloschene 
Gattungen der heute noch durch Symplocos vertretenen Familie sind 
Leitformen der Mastixioideenflora, z. B. die im Wiesaer Braunkohlenton 
zusammen mit Symplocos durch Fruchtreste nachgewiesene Spheno- 
theca. Von den über 350 heutigen Symplocos-Arten habe ich nur den 
B.ütenstaub der in Südindien heimischen S. spi- 
cata untersuchen können?. Der rundliche 16 
bis 27 u große Pollen (Abb. 8) besitzt eine fast 
glatte Exine mit drei äquidistant über den 
größten Umfang verteilten Austrittsstellen, deren 
Umgebung kaum oder nur mäßig verdickt ist. 





Abb. 8. Pollen der rezenten 
Symplocos spicata Rox- 


Nach diesen Merkmalen ist der Symplocos-Pollen 
dem Bliitenstaub von Gattungen der Juglan- 
daceen, Myricaceen, Betulaceen, Ulmaceen und 
aus anderen Familien sehr ähnlich. Derartige 
Exinen sind in fast sämtlichen Braunkohlen- 
schichten Deutschlands enthalten. Sie finden 
sich z. B. unter den durch POTONIÉ und seine 


BURGH, künstlich fossilisiert. 
In der Nachbarschaft der 
drei kaum hervortretenden 
Austrittsstellen ist die Exine 
nur unwesentlich verdickt. 
Ähnliche Beschaffenheit 
zeigt der myricoide Pollen 
aus den Wiesaer Schichten 
(Abb. 6). Etwa 500mal 
vergrößert. 


Schüler als ,,Pollenites coryphaeus“ beschriebe- 

nen Resten. Auch kénnte ein Teil der myricoiden Exinen (S. 14/15) 
aus den Wiesaer Braunkohlenschichten auf Symplocos oder eine er- 
loschene Gattung ihrer Verwandtschaft zurückgehen. Jedoch ist im 
Hinblick auf die uncharakteristische Beschaffenheit das Vorkommen 
von Symplocaceenpollen in den tertiären Schichten nur zu vermuten. 
Erwähnt sei noch, daß ich in einem durch FRIEDRICH (1883, S. 183/184) 
auf Symplocos bezogenen Blütenfossil aus dem Altoligozän von Eisleben 
keinen Pollen nachweisen konnte. 


Zusammenfassung. 


Die vorstehende Abhandlung betrachtet Pollenreste der tertiären 
Schichten. Ihre botanische Zugehörigkeit kann gegenwärtig nur selten 


1 Ob der Magnolia-Pollen erhaltungsfähig ist, entzieht sich meiner Kenntnis. 
Nach dem Schrifttum (vgl. Erprman 1927—1937) wird er selbst aus den Quartär- 
schichten Nordamerikas nur höchst selten erwähnt. Sie sollen neben Acer (vgl. S. 9) 
auch den Pollen verschiedener Lauraceen-Gattungen führen, von deren Resistenz 
wir nicht überzeugt sind. 

2 Das Blütenmaterial verdanke ich der Direktion des Kg]. Botanischen Gartens 
Kew. 


Planta Bd. 28. 2 
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bestimmt werden, da die Möglichkeit des Vergleiches mit dem Blüten- 
staub von Vertretern der heutigen Flora durch verschiedene Umstände 
sehr eingeschränkt ist. Jedoch ist zu versuchen, die Pollenreste auf die 
nach den Großfossilien (Früchte, Samen, Blätter usw.) sicher erkannten 
systematischen Einheiten zu beziehen. Aber auch dieses Verfahren kann 
besonders für die Exinen der alttertiären Schichten nicht ohne Bedenken 
durchgeführt werden. Denn es ergibt sich, daß die Ähnlichkeit der Mikro- 
fossilien mit dem Pollen einer bestimmten heutigen Gattung für die Zu- 
gehörigkeit nicht unbedingt beweisend ist. Daher können aus den nicht 
durch sonstige Funde in ihrer systematischen Stellung bestätigten 
Pollenformen keine allgemeinen Schlüsse abgeleitet werden, wie dies z.B. 
THIERGART vorgenommen hat. Einblick in die Schwierigkeiten der 
Methode eröffnet der näher untersuchte Pollenbestand von Braunkohlen- 
schichten, die zahlreiche Großfossilien der für das Mittel- bis Ober- 
oligozän bezeichnenden Mastixioideenflora führen. 
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HISTOLOGISCHE STUDIEN ÜBER DIE ENTWICKLUNG SPROSS- 
BÜRTIGER WURZELN NACH HETEROAUXINBEHANDLUNG 1. 


Von 
Hans Dorn. 


Mit 15 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Februar 1938.) 


A. Einleitung. 


Die Frage, ob den pflanzlichen Wuchsstoffen eine schöpferische Kraft 
zukommt, oder ob sie lediglich vorhandene Bildungsmöglichkeiten aus- 
lösen oder beschleunigen, wurde in letzter Zeit mehrfach erörtert 
und meist im zweiten Sinne beantwortet. FrrrinG (1936) z. B. betrachtet 
die Phytohormone ganz allgemein als pflanzliche Reizstoffe, die ähnlich 
wie manche Außenfaktoren (äußere Reize) nur über das lebende Plasma 
wirken. Er spricht ihnen eine spezifische Wirkung ab, da die Endeffekte 
nicht vorauszusehen sind und je nach den gegebenen Gesamtumständen 
ganz verschieden sein können. Dazu kommt, daß vielfach völlig ver- 
schiedene Stoffe gleiche Wirkung haben. Die Phytohormone wirken 
also nur auslösend, sie sind keine ,,organbildenden Stoffe‘ im Sinne von 
Sacus. Jost drückt sich folgendermaßen aus: , Was die Wuchsstoffe 
leisten, hängt ganz allein von dem Zustand der Zellen ab, die sie treffen. 
Sie haben, keine schôpferische Kraft, sie lösen nur Befähigungen aus.“ 

Ein genaues histologisches Studium der Neubildungen, insbesondere 
ihres Anlageortes und der ersten Teilungsschritte schien geeignet, einen 
Beitrag zur Entscheidung dieser Frage zu liefern. Des reichliche Auftreten 
von sproßbürtigen Beiwurzeln nach Wuchsstoffbehandlung ist bekannt, 
doch fehlt bisher eine ausführlichere Studie über die sich dabei ab- 
spielenden Teilungsvorgänge im Mutterorgan. Aufgabe vorliegender 
Arbeit war es, diese Lücke auszufüllen. Dabei mußte sich ergeben, ob die 
neuen Wurzeln im Sproß in der gleichen Art und Weise angelegt werden, 
die auch sonst für Beiwurzeln derselben Art charakteristisch ist, oder 
ob ein neuer Weg hierbei eingeschlagen wird. Im ersten Fall war auf eine 
reine Auslösung zu schließen, im zweiten wäre ein Argument für ,,wurzel- 
bildende‘ Eigenschaften des Wuchsstoffes gewonnen. Im Verlaufe der 
vorliegenden Arbeit, die sich unter anderem auch mit den Beiwurzeln 
der Tomate beschäftigte, erschien eine Veröffentlichung von BORTHWICK, 
HAMNER und PARKER: Histological and Microchemical Studies of the 
Reactions of Tomato Plants to Indoleacetic Acid (1937). Auf Grund ihrer 


1 Inaugural-Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Rostock 
(D 28). 
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Beobachtung, daß nach Wuchsstoffbehandlung die ersten Teilungen für 
Wurzelanlagen im Leptomparenchym auftreten, stellen die genannten 
Autoren folgende Behauptung auf : ‘The fact that indoleacetic acid induces 
formation of adventitious roots in tissues other than the pericycle indi- 
cates that its action is not merely a speeding up of the normal process of 
adventitious root formation” (S. 517). In der Tat läge, wenn die Behaup- 
tung richtig ist, ein gewisser spezifischer Einfluß des Wuchsstoffes vor. 
Bei der Besprechung der eigenen Ergebnisse über die Tomate soll auf die 
genannte Untersuchung näher eingegangen werden. Hier sei nur noch 
bemerkt, daß die der genannten Arbeit beigefügten Abbildungen nicht 
klar genug sind, um die aufgestellte Behauptung zu stützen. 


Untersucht wurde die Beiwurzelbildung verschiedener Pflanzen, die durch 
B-Indolylessigsäure in besonderer Weise zu dieser Tätigkeit angeregt werden. 
Verwendet wurde synthetisch hergestellte ß-Indolylessigsäure der Firmen Hoffmann- 
La Roche und Dr. Schuchhardt, Görlitz, und zwar in der von LarBacH (1935) 
eingeführten Pastenform. Die Kristalle wurden fein gepulvert, mit Wasser an- 
geschiämmt und mit reinem Wollfett (Adeps lanae anhydricus) verrieben. Es 
wurden je nach der Reaktionsintensität der betreffenden Pflanzen 0,1—3%ige 
Pasten angefertigt (mit jeweils 50% Wassergehalt). Die Paste wurde entweder in 
einer ringförmigen Zone oder einseitig den unverletzten Internodien der Versuchs- 
pflanzen aufgetragen. In passend ausgewählten Zeitabschnitten wurden dann die 
Stengelteile abgeschnitten und in Eisessig-Alkohol fixiert. Abgesehen von Hand- 
schnitten, die sich in manchen Fällen als brauchbar erwiesen, wurden die Objekte 
nach der Azeton-Benzolmethode in Paraffin eingebettet und mit dem Mikrotom in 
Stärke von 10—15 y geschnitten. In manchen Fällen erwies sich eine Zerstörung 
des Zellinhaltes vor dem Einbetten als vorteilhaft. Sie wurde durch Einlegen 
der ganzen Objekte während einiger Stunden in Eau de Javelle erreicht. Gefärbt 
wurden die Schnitte insbesondere mit Hämatoxylin Heidenhain, Hämatoxylin 
Hansen und Mucikarmin. Eosin wurde bei den ersten Färbungen als Gegenfärbung 
verwendet. Als Kontrollobjekte dienten Pflanzen, bei denen Beiwurzelbildung 
ohne Wuchsstoff durch einfache Stecklingskultur erzielt worden war. 

Von früheren Untersuchungen über die Entstehung sproßbürtiger Adventiv- 
wurzeln oder Beiwurzeln der Dikotylen seien genannt die Arbeiten von LEMAIRE 
(1886), Pr. van TreGHEM und H. DovLiıor (1888) und von FRIEDRICH WETTSTEIN 
(1905). LEMAIRE beschreibt 5 Typen: 

1. Die Wurz2ln entstehen aus dem Perizykel, welcher alle Gewebe der Wurzel 
bildet. 

2. Die Wurzeln werden aus dem Perizykel und der Endodermis erzeugt. Der 
Perizykel bildet den Zentralzylinder, die Endodermis das übrige Wurzelgewebe. 

3. Die Wurzeln werden aus demselben Meristem gebildet wie der Zentral- 
zylinder, nicht aus dem Perizykel. 

4. Der Zentralzylinder der Wurzel wird aus dem intrafascikulären Kambium 
gebildet, die Rindenzone und Wurzelhaube dagegen aus dem Perizykel. 

5. Die Wurzeln haben exogenen Ursprung (Cruciferen). 


Van TrecHem und DovLior wollen als einzig ,,normale‘‘ Beiwurzeln (racines 
laterales) nur die aus dem Perizykel entstehenden gelten lassen, während sie die 
mehr oder weniger tiefer entstehenden Wurzeln „späte Wurzeln“ nennen und der An- 
sicht sind, daß der Perizykel in solchen Fällen die Wurzelbildungsfähigkeit schon 
eingebüßt habe. Auch die exogenen Wurzeln halten sie nicht für „‚normale“; ihre 
Bildungsweise sei durch besonders frühzeitiges Entstehen aus meristematischen 
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Gewebek I zu erklären (racines gemmaires). WerTTsTEIN schlägt vor, 
die Beiwurzeln der Dikotylen ihrem Ursprunge nach in 4 Abteilungen einzuordnen: 

1. Die Beiwurzeln entstehen im Perizykel. 

2. Im Perizykel und Siebparenchym. 

3. Im Siebparenchym allein. 

4. Aus der Epidermis und der Rinde, also exogen. 

An Einzelheiten sei lediglich noch die Rolle, die die Endodermis bei der Bei- 

ur tstehung vieler Pflanzen spielt, erwähnt. Über der heranwachsenden 
Wurzel bildet sie durch Teilungen eine „Wurzeltasche‘‘, die die Wurzelspitze bei 
ihrem Durchbruch begleitet. Zum Unterschiede von der aus dem Beiwurzel- 
dermatogen entstehenden Wurzelhaube (,,coiffe‘*), wird sie von LEMAIRE ,,calotte“, 
von VAN TIEGHEM und Dovutior als ,,poche“ bezeichnet. 





B. Ergebnisse. 
1. Coleus hybridus hort. 
a) Anatomie des Sprosses. 

Die äußeren Rindenparenchymschichten des vierkantigen Stengels 
dieser Labiate verstärken sich im Laufe der Entwicklung durch Bildung 
von Eckenkollenchym. Die innerste Rindenschicht wird von einer Reihe 
regelmäßiger Zellen gebildet, die meist schmäler, d.h. in tangentialer 
Richtung gestreckter sind als die übrigen Rindenzellen. Sie verraten 
sich außerdem — besonders im jungen Stengel — durch die Anwesenheit 
von größeren Stärkekörnern als Endodermis oder Stärkescheide, die 
allerdings im Sproß weniger deutlich hervortritt, als in der Wurzel. Auf 
die Endodermis folgt nach innen zu der Perizykel (das Perikambium), 
der ursprünglich aus einer einzigen Lage kleinerer Zellen besteht und die 
äußerste Zellschicht des Zentralzylinders darstellt. Die Perizykelzellen, 
die innen an Gefäßbündel grenzen, wandeln sich in älteren Sprossen 
in ein mehrschichtiges Sklerenchym um. An den 4 Kanten des Stengels 
befinden sich 4 große kollaterale Gefäßbündelkomplexe. Zwischen diesen 
treten auf jeder Stengelflanke 1—3 kleinere Bündel auf. Auch finden 
sich hier gelegentlich isolierte Gruppen von primärem Leptom, und zwar 
nicht nur innerhalb der Perizykelschicht, wie CARLSON (1929) für Coleus 
Blumei beschreibt, sondern auch im Perizykel selbst, d.h. also aus 
letzterem hervorgegangen. Der zylindrische Mantel von fascikulärem 
und interfascikulärem Kambium ist je nach dem Alter des Sprosses 
mehr oder weniger durchgehend. Das interfascikuläre Kambium tritt 
nur 1—2 Zellschichten vom Perizykel entfernt auf. Seine Tätigkeit 
hatte bei den meisten zur Untersuchung gelangenden Sprossen noch nicht 
eingesetzt. Es handelte sich dabei um jüngere Stecklingspflanzen, bei 
denen etwa das 3.—5. Internodium von oben geprüft wurde. In diesen 
hatte sich noch kein sekundäres Hadrom und Leptom gebildet. Das Innere 
des Stengels wird von dem Mark des Zentralzylinders ausgefüllt, einem 
interzellularenreichen Parenchymgewebe, ähnlich dem Rindenparenchym, 
jedoch mit größeren Zellen. 
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b) Die Entwicklung der Beiwurzeln. 

Die allerersten zur Wurzelanlage führenden Teilungen finden sich 
in Perizykel. Man bemerkt zunächst eine Anreicherung des Plasmas 
sowie eine Vergrößerung und stärkere Färbbarkeit des Kernes in einer 
«der auch mehreren aneinander- 
stoBenden Zellen dieser Scheide. 
Die ersten Zellteilungen verlau- 
fen hier nicht nur tangential 
(Abb. 2), sondern auch schief 
oder radial (Abb. 1). Das gleiche 
fand CARLSON beim Studium der 
Entwicklungsgeschichte von Co- 
leus-Beiwurzeln, die bei norma- 
ler Stecklingsvermehrung ent- 
standen waren. Darin liegt ein 

Abb. 1. Coleus hybridus. Querschnitt durch 


Unterschied gegenüber der all- Gen ‘sprog. Im Perizykel eine radial geteilte 
gemeinen Angabe von LEM AIRE, Wurzelinitialzelle, beiderseits Leptomgruppen'. 


daß bei der Bildung sproß- 

bürtiger Wurzeln die ersten Wände ganz regelmäßig tangential angelegt 
werden. Die auftretenden Zellteilungen gehen zunächst ohne wesentliche 
Vergrößerung der ursprünglichen Perizykelzellen vor sich. Bei der weiteren 
Entwicklung der Wurzelanlage beginnen 
sich nicht nur weitere anstoßende Peri- 
zykelzellen in der oben beschriebenen 
Weise zu teilen, sondern auch nach 
innen anschließende Zellen des zwischen 
Perizykel und Leptom oder Inter- 
fascikularkambium gelegenen Paren- 
chyms; diese Zellen nehmen auch am 
weiteren Aufbau der Wurzelanlage teil. 
Die Zellteilungen schreiten in wenig 
regelmäßiger Weise fort. Die zuneh- ab».2. Coleus hybr. Sproßquerschnitt. 
mende Vergrößerung des entstandenen Vier rn eee 
Zellkomplexes schafft eine etwa halb- 

kugelförmige Wurzelanlage, die sich nach außen vorwölbt und vor- 
drängt. Die Endodermis begegnet dem zunächst durch tangentiale 
Streckung ihrer Zellen, dann durch Anlegen radialer Wände. Sie entspricht 
für diese kurze Zeit einer ,,poche“, wird aber sehr bald von der fort- 
wachsenden Wurzelspitze zerrissen und aufgelöst. An ihre Stelle tritt 
die sehr markante äußerste Schicht der Wurzel. Es handelt sich um das 


1 Sämtliche Abbildungen, bis auf Nr. 5, stammen von heteroauxinbehandelten 
Pflanzen. Es bedeuten bei allen Abbildungen: £ Endodermis, P Perizykel, PB Peri- 
zykelbast, C Kambium, FC Fascikularkambium, JC Interfascikularkambium, 
Sk Markstrahlsklerenchym, H Hadrom, L Leptom. 
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Dermatogen, das durch seine regelmäßigen Radialteilungen und durch 
die geringere Färbbarkeit des Plasmas auffällt. Durch Anlage perikliner 
Wände wird nach und nach die zukünftige Wurzelhaube gebildet. Die 
Differenzierung von Plerom und Periblem tritt später auf als bei den von 
LEMAIRE beschriebenen Pflanzen. Es ist daher bei Coleus nicht möglich, 
diese Meristeme auf bestimmte Ausgangszellen zurückzuführen, was auch 
CARLSON für ihr Material angibt. Zuletzt tritt am Grunde des Zentral- 
zylinders und in den anschließenden Parenchymzellen die Bildung der 
Anschlußtracheiden in üblicher Weise ein. Die Wurzelbildung nimmt 
also im Perizykel ihren Anfang, und es können dabei innen anschließende 
parenchymatische Zellen sich mitbeteiligen. Das Kambium trägt — zum 
mindesten anfänglich — zur Wurzelentstehung nicht bei. Die geschilderte 
Entwicklung der durch Wuchsstoffpaste angeregten Beiwurzeln stimmt 
mit der von Stecklingen nach eigenen Untersuchungen und den damit 
übereinstimmenden Angaben von CaRLSON völlig überein. Auch die Lage 
der Wurzeln in Beziehung zu den Gefäßbündeln ist in beiden Fällen 
dieselbe. Nach CARLSON und nach eigener Beobachtung, können die 
Wurzeln auftreten: 1. über einem Kantengefäßbündel, 2. an der Seite 
eines solchen, 3. über einem Flankengefäßbündel und 4. zwischen zwei 
Gefäßbündeln. 





2. Solanum Lycopersicum L. 
a) Anatomie des Sprosses. 

Im jungen noch nicht sekundär verdickten Sproß schließt sich an die 
Epidermis ein ähnlich gebautes Hypoderm an. Auf dieses folgt eine 
2—5 Zellen starke Schicht Eckenkollenchym. Auf dem Querschnitt sind 
dessen Zellen etwa isodiametrisch, während sie in der Längsachse des 
Sprosses stark gestreckt sind. Die Wände der innersten Rindenparenchym- 
zellen sind nicht verdickt. Die Endodermis zeichnet sich durch Streckung 
der Zellen in tangentialer Richtung aus, und ist besonders bei jüngeren 
Sprossen durch ihren Reichtum an Stärke kenntlich. Der anschließende 
Perizykel unterscheidet sich durch geringe Zellgröße. Außerdem sind 
seine Zellen meist plasmaärmer und dadurch heller als die Endodermis- 
zellen. In der Längsachse des Sprosses sind die Perizykelzellen stark 
gestreckt, viel länger als die durch Querwände gekammerten Endodermis- 
zellen, die auch kürzer als die übrigen Rindenparenchymzellen sind. Es 
folgen in gleichmäßigem Abstand, um den ganzen Sproßumfang verteilt, 
die Leptomgruppen, innerhalb derer wir die exakten Initialreihen des 
durchgehenden Kambiumgürtels finden. Hadromkomplexe sind nur an 
bestimmten Stellen des Zentralzylinderumfanges verteilt und nicht so 
zahlreich und regelmäßig wie die Leptombündel, aber von größerem 
Umfang. Innerhalb des Kambiumgürtels oder des Hadroms finden wir 
das Mark, in dem zerstreut weitere Leptomgruppen liegen. Am häufigsten 
grenzen sie an die Hadromteile innen an, bilden also an diesen Stellen 
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bikollaterale Leitbündel. In älteren Sprossen finden wir über den Lep- 
tomprimanen isolierte Perizykelzellen zu Bastfasern umgestaltet (Abb. 3). 
Die Kambiumtätigkeit erzeugt im Laufe der Entwicklung einen recht 
breiten Holzring. Sowohl im Rinden- 
parenchym als auch besonders im 
Hypoderm, ferner im Zentralzylinder 
fallen einzelne Zellen durch fast 
schwarz erscheinenden körnigen Inhalt 
auf; es handelt sich um Kristallsand 
von Kalziumoxalat. 


1 totoh 





b) Beiwur q. 

Die ersten Zellteilungen, die zur 
Bildung der Wurzelanlage führen, tre- 
ten nicht, wie bei Coleus, im Perizykel a»».3. Solanum Lycopersicum. Sproß- 
nn nn nee cine tangential geteilte Wurzeliitiale. 
tomparenchyms. Sie liegen unmittelbar über dem Leptomstreifen 
(Abb. 3, 4) oder im selben Zellgürtel zwischen solchen (Abb. 5). Die 
Anlagezelle auf Abb. 5 entstammt einer besonders breiten Initialreihe, 
die, aus dem Kambium stammend, sich 
auch in das Hadrom fortsetzt. Die Tei- 
lungen können sich nur in einer oder in 
einigen nebeneinanderliegenden Zellen ab- 
spielen. Im ersten Falle kann die sich ver- 
größernde Parenchymzelle sich zwischen 
die zwei außenliegenden Perizykelzellen 
schieben. Dann stößt die Anlage mit einer 
Wölbung nach außen an die Endodermis, 
nach den Seiten zum Teil an je eine Peri- 
zykelzelle, zum Teil auch an Leptomzellen, 
und nach innen an Leptom oder an die 
kambialen Initialreihen. Ein Vergleich 
aller Schnittbilder zeigt aber ganz klar, 








a ‘ ‘ Abb. 4. Solanum Lycop. Sproß- 
daß die Ausgangszelle keine Perizykelzelle  querschnitt. Unter der vorgewölb- 


i ; ; ten Endodermis und Perizykel- 
ist, sondern der unter diesem liegenden jt eine pe Be ve 


Zellkette entstammt. Besonders deutlich Wurzelinitiale. 

wird dies dort, wo der Perizykel nicht ge- 

spalten, sondern nur mehr oder weniger vorgewölbt wird, somit die 
Wurzelanlage von der Endodermis trennt (Abb. 3, 4, 5). Die erste Wand 
in der oder in den Initialzellen liegt meist tangential (Abb. 3, 5), doch 
kann sie auch schief oder sogar radial (Abb. 4) verlaufen. Die folgenden 
Teilungen der Tochterzellen liefern wiederum Wände, die nicht regelmäßig 
orientiert sind, auch nicht parallel oder senkrecht zu den ersten Wänden 
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zu stehen brauchen. Regelmäßiges Auftreten von zunächst periklinen 
Wänden, die zur frühzeitig erkennbaren Differenzierung von Plerom, 
Periblem und schließlich Dermatogen führen, 
wie sie für die Beiwurzelentstehung anderer 
Pflanzen von verschiedenen Autoren geschil- 
dert werden, wurden bei diesem Objekt nicht 
gefunden. Zu erkennen sind die ersten Anlage- 
zellen, wie auch bei anderen Objekten, an der 
Volumzunahme von Plasma, Kern und Nucle- 
olus. Außerdem sind die Zellwände nach 
außen gewölbt und verleihen dadurch der 
Wurzelinitiale ein mehr oder weniger blasiges 
Aussehen (Abb. 6). Die neuauftretenden 
Zellwände hindern durch ihren ,,Zug‘ die 
Wölbung der alten Wände, wodurch gefurchte 
A ee eut Komplexe entstehen (Abb. 7). Für die mitt- 
ohne Heteroauxin. Wurzel- leren Stadien, bei denen es zur Erkennung auf 
eee Ende einer den Zellinhalt nicht mehr ankommt, bewährte 
sich dessen Zerstörung durch Eau de Javelle. 

Es lassen sich dann die verschieden alten Wände durch ihre verschiedene 
Wandstärke sehr gut unterscheiden. Die von den ersten Wänden der 
Anlage umgebenen Zellgrup- 
pen sind vielfach auf dem 
Sproßquerschnitt in radialer 
Richtung gestreckt, die alten 
Wände also radial gedehnt 
(Abb.7). Das führt dazu, daß 
auch oft der Gesamtumriß der 
Anlage in diesem Stadium 
radial verlängert ist. Man 
vermißt anfangs die regel- 
mäßige schalenförmige Aus- 
bildung der einzelnen Zonen 
der Wurzelanlage, die erst 
durch spätere regelmäßiger 
# werdende Teilungen auftritt. 

Abb. 6. Solanum Lycop. Sproßquerschnitt. Drei Die Differenzierungin Plerom, 
Eee Periblem und Dermatogen 
tritt also erst später ein. 

Das Dermatogen beginnt dann bald mit der Ausbildung einer viel- 
schichtigen Wurzelhaube. Eine Beteiligung der Endodermis durch 
Bildung einer Wurzeltasche oder poche findet so gut wie gar nicht 
statt. Die Endodermis und der Perizykel werden für kurze Zeit 
durch die sich vergrößernde Wurzelanlage nach außen gewölbt, gehen 
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gelegentlich einige Radialzellteilungen ein, um dann aufgelöst oder 
zerrissen zu werden. Die meristematische Zone des Pleroms öffnet 
sich in der älteren Anlage nach dem Sproßinneren etwa trichterförmig. 
Innerhalb des Trichters sehen wir dann, wie sich die Anschlußtracheiden 
formen, die die Verbindung der jungen Wurzel mit den Gefäßbündeln 
des Sprosses herstellen. Ein Charakteristikum der Tomate besteht darin, 
daß die Anlage oft nicht nur aus einem Höcker besteht, sondern daß 
aus einer der ursprünglichen seitlichen polygonalen Zellen ein weiterer 
seitlicher Höcker entstehen kann, so daß 
wir eine Zwillingswurzel entstehen sehen. 
Diese Eigenart der Doppelwurzelbildung 
wurde von VAN TIEGHEM und DovLior 
(1888, S. 238) für die Seitenwurzelbildung 
von Solanum albidum gelegentlich beob- 
achtet. Der Wuchsstoffeinfluß löst also 
auch hier eine Gattungseigenart aus, die 
zwar typisch ist, aber nicht durchgehend 
sich findet. 


Die beschriebene Entwicklungsge- 
schichte der Beiwurzeln der Tomate gilt 
sowohl für die Wurzeln, deren Bildung 
durch Heteroauxin angeregt wird, als auch 
für solche, die bei Stecklingen in feuchtem Abb.7. Solanum Lycop. Sproß- 
Sand entstehen. Auch an solchen treten ua ocd De zu 
die ersten Stadien im Leptomparenchym 
auf. BoRTHWICK, HAMMER und PARKER haben also wohl richtig be- 
obachtet, daß hier die Heteroauxinwurzeln in Leptomparenchym ent- 
stehen, sich aber in der Annahme geirrt, daß die normalen Beiwurzeln 
im Perizykel entständen. (Dies gilt nicht für die Beiwurzeln des Hypo- 
kotyls, die bei den Solanaceen ebenso wie die Seitenwurzeln nach 
VAN TIEGHEM und DouLioT im Perizykel ihren Ursprung haben.) Dies 
trifft wohl für die meisten Pflanzen zu, aber, wie wir sahen, für die 
Beiwurzeln der Tomatensprosse nicht. Die Anlage von Beiwurzeln 
wurde von mir nur im Außenleptom beobachtet, im Gegensatz zu der 
zitierten amerikanischen Arbeit, in der eine solche auch für das mark- 
ständige Leptom angegeben wird. Dies ist durchaus verständlich, da 
von jener Seite die Heteroauxinpaste auf die Schnittfläche dekapi- 
tierter Sprosse aufgestrichen wurde, während ich die Paste auf das 
unverletzte Internodium auftrug. Im ersten Falle erfolgt demnach eine 
intensive Wuchsstoffversorgung des Innenleptoms, während in meinem 
Falle der Stoff erst das Rindenparenchym, Außenleptom und Hadrom 
durchwandern muß. 
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3. Matricaria Tschihatchewii (Boıss.) Voss. 
a) Normale Achsenstruktur. 

Auf langgestreckte Epidermiszellen folgt ein Rindenparenchym, dessen 
Zellen quer geschnitten etwa isodiametrisch rundlich, längs geschnitten 
schlauchförmig gestreckt sind und unverhältnismäßig große Inter- 
zellularräume einschließen. Die Tangentialwände der äußeren Rinden- 
parenchymzellen werden im Laufe des Wachstums kollenchymatisch 
verstärkt. Die meisten Lagen kollenchymatischer Zellen finden wir 
innerhalb der 5—10 größeren Kanten des Sprosses. Auf die zunächst 
ziemlich kleinzellige Endodermis, deren Elemente meist in radialer Rich- 
tung etwas gestreckt sind, folgt 
der Perizykel. Er ist über den 
zahlreichen größeren und kleine- 
ren kollateralen Gefäßbündeln, 
die auf dem Sproßumfang verteilt 
sind, als Sklerenchymschichte aus- 
gebildet (Abb. 8, PB). Die Tätig- 
keit des Fascikular- und Inter- 
fascikularkambiums beginnt sehr 
bald, so daß wir dann neben dem 
primären Leptom und Hadrom 
einen Hohlzylinder von sekun- 
därem Gewebe vorfinden. Das 
Mark besteht aus ähnlichen, aber 
größeren Zellen als das Rinden- 
ee a en rn BE 4 parenchym und enthält weniger 

geteilte Wurzelanlage. Interzellularräume. In der auf 

die Endodermis folgenden Schicht 

des Rindenparenchyms finden wir in regelmäßiger Verteilung Sekret- 

kanäle, die von mehreren sezernierenden Zellen mit plasmareichem 

Inhalt umgeben sind. Es handelt sich um die bekannten, von den 
Endodermismutterzellen abstammenden Harzgänge der Kompositen. 





b) Heteroauxineinfluß. 

Die ersten, meist tangentialen Teilungen, die zur Anlage einer künftigen 
Beiwurzel führen, treten in einer oder mehreren Zellen der Zone auf, 
die sonst durch Anlegen perikliner Wände zum Interfascikularkambium 
wird (Abb. 8). Die allererste Wurzelanlage liegt somit nicht nur innerhalb 
der Endodermis, sondern auch innerhalb des Perizykels. Durch wieder- 
holte Teilungen der Tochterzellen, die zunächst in tangentialer Richtung 
vor sich gehen und durch Hinzutreten umliegender Zellen, einschließlich 
der anschließenden Perizykelzellen, vergrößert sich die Anlage. Der auf 
diese Weise entstandene regelmäßige Komplex von meristematischen 
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Zellen wölbt sich halbkugelförmig nach außen vor. Der ehemalige Peri- 
zykel wird hier zum Wurzeldermatogen, das bald durch perikline Teilungen 
eine Wurzelhaube aufbaut (Abb. 9). Später werden auch die Endo- 
dermiszellen plasmareicher und durch Zellteilungen vermehrt, so daß 
eine ein- bis zweischichtige Wurzeltasche entsteht. Es gibt indessen 
auch Fälle, wo die Endodermiszellen nach Vergrößerung auseinander- 
weichen (Abb. 8). Bei der Färbung der Objekte mit Hämatoxylin 
Heidenhain mit Eosinnachbehandlung fällt auf, daß der Plasmainhalt 
der Tasche meist einen bläulichen Farbton aufweist, wie auch die oben 
geschilderten Drüsenzellen desselben Ursprungs; das Plasma der eigent- 
lichen Anlage ist dagegen durch das 
Eosin mehr rot gefärbt. Durch den 
Nachschub weiterer meristemati- 
scher Zellen aus dem Interfasei- 
kularkambium wird die Anlage in 
radialer Richtung verlängert. Eine 
weitere Differenzierung in Plerom 
und Periblem tritt erst etwas später 
auf, wenn die Anlage größer gewor- 
den und mehr in das Rindenparen- 
chym eingedrungen ist. 
Abgesehen von der Beiwurzel- 
entstehung, die wiederum bei Steck- 
lingen, die in feuchtem Sand heran- 
aps ter een EI Abb. 9. Matricaria Tsch. Sproßquerschnitt 
die an der wachsenden Pflanze be-  Xiteres Stadium einer Wurzelanlage. | 
lassen mit Heteroauxinpaste be- 
handelt wurden, gleich verlief, wurde durch den Wuchsstoff insbesondere 
das Kambium zu reger Tätigkeit angeregt. Es wurden nach außen viele 
Zellen und Zellhaufen von stark färbbarem Inhalt gebildet. Es beteiligt 
sich an dieser kallusähnlichen Bildung nicht nur das interfascikuläre 
Kambium, sondern auch das fascikuläre. Die Zellen des Rindenparenchyms 
vergrößern sich auf den Wuchsstoffeinfluß ziemlich stark. Als besonders 
empfänglich erwies sich die Endodermis, deren Zellen ursprünglich kleiner 
waren als die Rindenparenchymzellen, während sie diese nach der Behand- 
lung an Größe übertrafen und in manchen Fällen, wie oben erwähnt, 
auseinanderwichen. 





4. Plumbago ceylanica L. 
a) Anatomie des Sprosses. 

Die Außenwände der Epidermis sind sehr stark, die übrigen etwas 
weniger verdickt. Das Rindenparenchym ist innerhalb der etwas hervor- 
springenden Rippen des Stengels insgesamt, d.h. bis an die Bastscheide 
kollenchymatisch verdickt. Zwischen den Rippen fehlt die Verdickung 
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oder erstreckt sich nur auf die äußersten Schichten. Die Zellen der inner- 
sten Rindenschichte sind meist etwas großlumiger und als typische Stärke- 
scheide ausgebildet, dabei aber da, wo die Rippen liegen, verdiekt. Es 
folgt ein geschlossenes Rohr von verholzten Sklerenchymfasern, das 
zwischen den zahlreichen Bündeln einschichtig ist (Perizykel) und über 
diesen halbmondförmige Sicheln darstellt. Leptom und Hadrom werden 
frühzeitig durch interfascikuläre Neubildung seitlich fortgesetzt. Durch 
das sekundäre Dickenwachstum entsteht dann ein sehr breiter Holzring, 
dessen dickwandige verholzte Elemente in engen gleichmäßigen radialen 
Reihen angeordnet sind. Lediglich das aus dem Fascikularkambium 
entstehende Gewebe weist auch späterhin immer wieder breitere Ge- 
fäße auf. 
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b) Wuchsstoffeinfluß. 

Der Heteroauxineinfluß macht sich zunächst in den nichtkollen- 
chymatischen Teilen der Rinde, also zwischen den Rippen bemerkbar, 
und zwar durch eine radiale Streckung der ursprünglich rundlichen 
Parenchymzellen zu Schläuchen. Epidermis und Endodermis sind daran 
zunächst nicht beteiligt. Dann beginnt auch die Stärkescheide mit radialer 
Streckung, auf welche Zellteilungen folgen, was insbesondere innerhalb 
der kollenchymatischen Rippen auffällt, wo, wie erwähnt, auch die Endo- 
dermis verdickt ist. Dadurch wird die kollenchymatisch bleibende Rippe 
nach außen gedrängt. Es fanden sich aber auch Fälle, wo das gesamte 
zwischen den Rippen befindliche, also nicht kollenchymatische Rinden- 
parenchym in der Pastenzone nicht reagierte, dagegen einzelne Endo- 
dermiszellep nach vorangegangener Streckung in radialer Richtung mehrere 
perikline Wände anlegten. Auch konnte das Rindenparenchym reaktions- 
los bleiben, während sich die Zellen der Epidermis (und eventuell der 
anschließenden äußersten Parenchymschicht) sich ebenso radial streckten 
und periklin teilten. Es lassen sich also Kallusanfänge, sowohl Zell- 
teilungen als Zellstreckungen in verschiedenen Partien der Rinde be- 
obachten, und die betreffenden Partien gleichen hyperhydrischen Geweben. 
Betrachten wir ältere Kallusbildungen, so können wir verschiedene Typen 
unterscheiden. Der Rindenparenchymkallus stirbt von außen her ab, 
und zwar in der Weise, daß Buchten oder Keile farbloser absterbender 
Gewebekomplexe in die noch lebenden Kallusteile einzudringen scheinen. 
An der Grenze beider Gewebearten finden wir gelbgefärbte Zellen und 
vermehrte perikline Teilungen in den noch lebenden kallösen Zellen, 
wodurch eine Art Abschlußgewebe gegenüber den abgestorbenen Zellen 
zustande kommt. Aber auch im Leptom oder im Interfascikularkambium 
können Kallusbildungen ihren Anfang nehmen. Es entstehen dort 
zuerst sehr stark färbbare Gewebewülste, die mit mehr oder weniger 
Erfolg das Sklerenchymrohr durch ihr zentrifugales Wachstum nach 
außen zu schieben versuchen, wobei das Rohr sehr bald an einer seiner 
dünnen Stellen, also zwischen zwei Bündeln, wo nur eine Zellschicht 
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von Sklerenchymfasern vorhanden ist, zerreißt. Dann dringen die Wuche- 
rungen in das Rindenparenchym oder das von diesem gebildete Kallus- 
gewebe ein. Denselben Ursprung nehmen auch die durch Wuchsstoff 
erzielten, später aus der Kallusmasse heraustretenden Beiwurzeln. Solche 
entstehen auch bei gewöhnlicher Stecklingsvermehrung in gleicher Weise 
und müssen auch durch einen zuerst gebildeten Kallus hindurchdringen. 
Das Leptom reagiert aber bei Wuchsstoffbehandlung nicht nur mit dem 
Hervorbringen dieser Geschwülste, sondern verbreitert sich durch erhöhte 
Kambiumtätigkeit und fällt durch starke Färbbarkeit vieler meristema- 
tischer Zellen auf. Erwähnt sei noch, daß alle Kallusbildungen mehr oder 
weniger in radialer Richtung gestreckte Gerbstoffschläuche enthalten 
können. 


5. Passiflora quadrangularis L. (und P. bryonioides H. B. et K.). 
a) Anatomie des Stengels. 

Die Wände der auf die Epidermis folgenden 2—3 Zellschichten des 
Rindenparenchyms sind im jugendlichen Stengel stark kollenchymatisch 
verdickt. Mit zunehmendem Alter des Sprosses verschwindet die Ver- 
dickung. Im Sproßlängsschnitt erscheinen die Rindenparenchymzellen 
in senkrechten Reihen angeordnet, wobei die einzelnen viereckigen Zellen 
in der Längsachse des Sprosses etwas gestreckt sind. Auf dem Quer- 
schnitt sind sie erst polygonal, später runden sie sich mehr ab, wodurch 
größere Interzellularräume entstehen. Die innerste Schicht des Rinden- 
parenchyms ist besonders im jugendlichen Stengel als Stärkescheide 
(Endodermis) ausgebildet. Die folgende Perizykelschicht ist über den 
Gefäßbündeln als Bastfaserscheide ausgebildet, deren stark verdickte 
Wände aber nicht verholzen. Die Gefäßbündel sind kranzförmig an- 
geordnet und durch .interfascikulares Kambium verbunden. Durch die 
Tätigkeit des Kambiumringes setzt ein sehr starker Zuwachs von sekun- 
dären Geweben ein. Es entsteht so ein sehr breiter Hohlzylinder von 
Holzelementen. Die einzelnen Gefäße sind in streng radialen Reihen 
angeordnet, die durch oft stärkehaltige Parenchymzellen getrennt 
werden. Die Parenchymzellen des zentralen Markes, das in der Mitte 
hohl sein kann, sind im jugendlichen Stengel besonders an der Peripherie 
stärkereich und, wie oft auch die Rindenparenchymzellen, mit Kalzium- 
oxalatdrusen versehen. Der Bau von Passiflora bryonioides ist nicht 
wesentlich verschieden. 


b) Der Einfluß des Heteroauxins. 

Bei jungen Sproßinternodien tritt als Wirkung der Indolylessigsäure 
eine schon makroskopisch sichtbare Schwellung des Stengels auf. Diese ist 
in erster Linie auf eine verstärkte Kambiumtätigkeit zurückzuführen, 
wobei besonders nach außen hin parenchymatische Leptomelemente ge- 
bildet werden, die die Bastscheiden nach außen drängen und das Rinden- 
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parenchym weiten. Bei sehr jungen Sprossen fällt eine Fernwirkung des 
Wuchsstoffes auf. Der Wachstumsreiz pflanzt sich unter Überspringung 
dazwischenliegender nicht mehr mit Paste behandelter Stengelpartien 
auf die benachbarten Blattstiele sowohl nach unten als auch nach oben fort. 
Die jugendlichen, noch im Wachstum begriffenen Blattstiele können 
sehr stark anschwellen, was auf einer Zellvermehrung und insbesondere 
Zellvergrößerung des Blattstielparenchyms beruht, wie wir sie später 
auch beim Meerrettichblattstiel finden werden. Dazu kann das Blatt, 
besonders wennes sich oberhalb der Pastenzone befindet, Hyponastie zeigen. 
Wird die Paste dem wachsenden Blattstiel selbst aufgetragen, z. B. dicht 
unterhalb der Stelle, wo die Blattspreite beginnt, so pflanzt sich die 
Wuchsstoffwirkung basalwärts fort. Der anschließende Teil des Blatt- 
stiels sowie ein Teil des Sprosses schwellen schon makroskopisch sichtbar 
an. Es handelt sich dabei besonders um Vergrößerung des Rinden- 
parenchyms. Neben diesen Fernwirkungen an sehr jungen Sproßteilen 
finden wir an lokalen Einwirkungen des Wuchsstoffes: 

1. einen Kallus, der aus dem Rindenparenchym entsteht, insbesondere 
aus dessen inneren Schichten. Sie werden zu einem intumescenzartigen 
Gewebe, das die Rinde durchbricht und in schwammigen Wülsten nach 
außen quillt. Die Zellstreckung erfolgt hauptsächlich in radialer Richtung, 
Zellteilung in tangentialer. Die Endodermis kann durch Reaktionslosigkeit 
auffallen. Besonders bemerkenswert ist die zuweilen erfolgende Streckung 
einiger der kollenchymatischen Epidermiszellen in radialer Richtung und 
das Anlegen je einer periklinen Zellwand. 

2. Kallusbildungen aus dem Leptom bzw. Kambium. Durch das 
Auftragen von Wuchsstoffpaste auf das unverletzte Internodium kann 
auch die Kambiumtätigkeit derart angeregt werden, daß bei einseitiger 
Auftragung der Paste die Leptomelemente auf dieser Seite die der anderen 
Seite bedeutend übertreffen. Dann werden die Bastfaserbündel und das 
Rindenparenchym, das sich an der Reaktion auf den Wuchsstoff nicht 
zu beteiligen braucht, nach außen gedrängt. Es kann aber auch zu 
einer Bildung von regelrechtem ,,hyperhydrischem‘‘ Gewebe aus dem 
Kambium heraus kommen, das durch sein Wachstum die Bastfaser- 
bündel erst nach außen, dann auf die Seite schiebt und schließlich durch- 
bricht. Dieses Gewebe ist dann, im Gegensatz zu der obenerwähnten 
Leptomvermehrung, die noch in exakten radialen Reihen vor sich geht, 
nach allen Richtungen durch Wände regellos geteilt und „schwammig‘“. 

3. Eine weitere Möglichkeit besteht darin, daß die durch Wuchsstoff- 
zufuhr einseitig vermehrte Kambiumtätigkeit eine Art Wundholzbildung 
nach innen veranlaßt und dadurch an der betreffenden Stelle der Hadrom- 
gürtel verbreitert wird. Dieser sekundäre Zuwachs kann auch aus un- 
verholzten Parenchymzellen bestehen. 

4. Es können die bisherigen Möglichkeiten zusammen oder ein Teil 
derselben an demselben Objekt auf dieselbe Behandlung hin gleichzeitig 
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verwirklicht sein (z. B. können Rindenparenchymkallus und Kambium- 
kallus gleichzeitig angetroffen werden). 

5. Als letzten Punkt sei auf die durch Heteroauxin angeregte Wurzel- 
bildung eingegangen. Vorbedingung für diese ist, daß vorher genügend 
„hyperhydrischer‘‘ Kallus aus Leptom und Kambium (Fall 2) sich gebildet 
hatte, innerhalb dessen dann die Beiwurzeln entstehen, und welchen sie 
später durchdringen. Es scheinen äußere Abkömmlinge des Kambiums, 
also Leptomelemente zu sein, von welchen die Wurzeln ihren Anfang 
nehmen. Das läßt sich daraus erschließen, daß die Bastscheiden durch den 
wuchernden Kallus weit in die Peripherie hinausgeschoben vorgefunden 
wurden, während tief in Kambiumnähe die kleinen Wurzelkomplexe 
zu sehen waren. Da die Wurzelanlagen meist von derartigen Kallus- 
wucherungen umgeben sind, ist eine genauere Lokalisation der ersten 
Wurzelinitialen nicht möglich. Sie ist für uns auch deshalb nicht nötig, 
weil die Wurzelbildung auch bei Stecklingen in feuchtem Sand, wenn 
überhaupt, so erst nach längerer ungewisser Zeit und nach voraus- 
gegangener ähnlicher Kallusbildung, an gleicher Stelle einsetzt. In beiden 
Fällen entstehen die Wurzeln träge und spärlich. 

Es hat sich gezeigt, daß auf die Zufuhr von Wuchsstoff das Sproß- 
gewebe von Passiflora quadrangularis mit sehr verschiedenartigen 
Reaktionen antworten kann. Es ist nicht möglich, diese wechselnden 
Ergebnisse etwa aus der Pastenkonzentration (verwendet wurden bei 
diesem ‚„trägen‘‘ Objekt Pasten von 1—3% Gehalt) oder aus dem Kon- 
zentrationsabfall im Stengelinneren zu erklären. Verantwortlich gemacht 
werden kann nur der verschiedene Gesamtzustand der Pflanze, vor allem 
das Alter des betreffenden Objektes oder Internodiums, ferner die nach 
der Jahreszeit verschiedene ‚Stimmung‘ und anderes mehr. Die ver- 
schiedenen Antworten auf Wuchsstoff sind indessen qualitativ auch durch 
Stecklingskultur erreichbar, nur sind sie quantitativ durch Wuchsstoff 
erheblich vermehrt. 

Die Heteroauxinwirkung auf Passiflora bryonioides war nicht wesent- 
lich von der bei Passiflora quadrangularis verschieden. Das Rinden- 
parenchym kann, sowohl in seinen äußeren Schichten zu den schlauch- 
förmigen in radialer Richtung sehr stark gestreckten Zellen auswachsen, 
wie auch das Innere wuchern kann. Besonders auffällig waren Fälle, 
wo die Rindenparenchymzellen reaktionslos blieben und lediglich die 
Endodermis, die direkt außerhalb des Bastes liegt, perikline Wände an- 
legte. Die Bastfasern werden oft durch Leptomvermehrung nach außen 
geschoben. Auch Wundholzbildung trat gelegentlich auf. Zu erwähnen 
wäre noch das einmal im Kallus beobachtete Auftreten von trachealen 
Elementen in radialer Richtung des Sprosses, die eine Verbindung 
des nach außen quellenden Kallus mit den Gefäßen des Mutterstengels her- 
stellten. Es handelt sich um Netztracheiden mit quergestellten, spalten- 
förmigen Tüpfeln. 


Planta Bd. 28. 3 
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6. Nasturtium officinale R. Br. 
a) Allgemeines zur Wurzelbildung bei den Cruciferen. 

Durch die Untersuchungen von Hansen (1881) und, wie schon in der 
Einleitung erwähnt wurde, von LEMAIRE (1886), ist festgestellt worden, 
daß die in Knotennähe, d.h. in den Blattachseln zwischen der Knospe 
und dem sie tragenden Sproß entstehenden Beiwurzeln verschiedener 
Cruciferen wie Cardamine pratensis, Nasturtium officinale, Cochlearia 
Armoracia exogenen Ursprungs sind. Sie entstehen also nicht im Peri- 
zykel oder Leptom und Kambium, sondern wie Sprosse aus der Epi- 
dermis und den nächstfolgenden Rindenparenchymschichten. VAN TIEGHEM 
und Dovtior halten die exogenen Wurzeln der Cruciferen überhaupt 
fiir unvergleichbar mit anderen sproBbiirtigen Wurzeln, da sie nicht aus 
dem fertigen Mutterstengel, sondern aus dem noch meristematischen 
Achselgewebe ihren Ursprung nehmen. Sie werden von ihnen ,,extrem 
frühzeitig‘‘ genannt. Für diese Auffassung spricht, daß die beiden Autoren 
zwar nicht in dem Stengelinternodium, aber in dem Hypokotyl mehrerer 
Cruciferen auch endogene Wurzeln festgestellt haben, die fortschreitend 
von unten nach oben, beim Wurzelhals beginnend, sich entwickeln. Diese 
entstehen im jungen Hypokotyl aus dem Perizykel, im älteren, wenn 
das sekundäre Dickenwachstum schon eingesetzt hat, in der äußersten 
Peridermschicht, die durch Tangentialteilung aus dem Perizykel hervor- 
gegangen ist. Bei den vorliegenden Versuchen fragte es sich nun, ob Hetero- 
auxin in den Internodien von Cruciferensprossen überhaupt die Bildung 
von Wurzeln anregt, und wenn, ob sie exogenen oder endogenen Ursprungs 
sind. Die Knoten bilden stets so viel exogene Wurzeln aus, daß Hetero- 
auxinbehandlung die Wurzelbildung kaum mehr steigert. 


b) Anatomie des Sprosses. 

Der Kranz der Gefäßbündel im Sproß der Brunnenkresse kann ein 
ziemlich dicht geschlossener sein ; so bei Exemplaren, die im zeitigen Früh- 
jahr ins Gewächshaus gebracht wurden und dort trieben (Fall 1). Bei 
diesen waren die beiden Fascikularkambiumstreifen zweier benachbarter 
Bündel durch ein schmales interfascikulares Kambium getrennt. Innerhalb 
dieses findet sich eine interfaseikulare Sklerenchymbrücke (Abb. 10, Sk), 
welche die Verbindung zwischen den größeren und tieferreichenden Bündel- 
hadromen herstellt. Das Bündelhadrom weist großlumige Gefäße auf. 
Außerhalb eines jeden Bündels liegt eine Bastscheide. Bei Pflanzen, 
die im Freiland wuchsen, fand ich zwischen den Bündeln größeren Ab- 
stand und entsprechend auch weniger Bündel, kein Interfascikular- 
kambium, wohl aber einen schmalen, wenig-schichtigen Baststreifen 
(Fall 2). Als Wasserpflanze weist Nasturtium officinale lakunösen Bau auf. 
In der Rinde des Sprosses finden sich reichlich Interzellularen, im Mark 
ausgeprägte Luftkanäle, die auch für die Rinde der aus den Knoten 
nsrmalerweise entstehenden exogenen Beiwurzeln typisch sind. 
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c) Beiwurzelentstehung. 

Es gelang, durch Wuchsstoffapplikationen endogene Beiwurzeln in 
den Internodien der Brunnenkresse zu erzeugen. Ob die ersten zur Anlage 
führenden Teilungen in der Perizykelzelle oder in einer Zelle, die aus dem 
Interfascikularkambium (siehe Anatomie Fall 1) oder aus dem Rande 
des Fascikularkambiumstreifens (Fall 2) stammt, vonstatten gehen, ließ 
sich nicht sicher entscheiden ; Endodermis und Perizykel konnten nämlich 
bei den betreffenden Objekten wegen ihrer untypischen Ausbildung 
nicht genau als solche erkannt werden. Auf jeden Fall treten sehr bald 
Abkömmlinge des Interfascikular- (Abb. 10) bzw. Fascikularkambiums 
mit in die Bildung der Wurzelanlage 
ein, so daß die junge Wurzel aus 
dem Kambium zu entstehen scheint. 
Die sich vergrößernde und nach 
außen wachsende Beiwurzel ist 
meist (besonders Fall 2) an ein 
Bündel, d. h. an dessen Außenseite : 
angelehnt, und wächst dadurch 
schief. Daher sind weder auf dem 
Sproßquerschnitt noch auf dem 
Sproßlängsschnitt ideale mediane 
Schnitte solcher älterer Anlagen 
zu bekommen. Dazu kommt, daß 
nur selten éndogene Wurzeln zu 
erhalten waren. Trotz Anwendung 
von Pasten verschiedener Konzen- Abb. 10. Nasturtium officinale. Querschnitt 

: d J : durch ein Stengelinternodium mit junger 
trationen wiesen die bestrichenen endogener Wurzelanlage. 
Internodien oft, ja meistens, über- 
haupt keine Wurzelbildung auf, besonders wenn die Pflanzen im Freiland 
wuchsen und einen gesunden Eindruck machten. Nur in einzelnen 
Fällen gelang es, eine Wurzelbildung durch Heteroauxinpaste anzuregen. 
Daß auch hier Indolylessigsäure nur als Reiz wirkt, ergibt sich daraus, 
daß es auch auf andere Weise gelang, endogene Beiwurzeln zu bekommen. 
Wurden innerhalb der Internodien abgeschnittene Sprosse als Stecklinge 
in feuchten Sand gesteckt, so bildete sich lediglich etwas Abschluß- 
gewebe, und es wuchsen die normalen exogenen Beiwurzeln des nächst- 
oberen Knotens als lange Fäden frei herab, um dann den feuchten 
Sand zu erreichen. Beiwurzeln endogenen Ursprungs ließen sich so 
nicht erzielen. Wurden aber die exogenen Normalwurzeln immer wieder 
abgeschnitten, so wurde auch die Bildung endogener Wurzeln aus dem 
Internodium beobachtet. Dies gelingt also auch ohne die Zufuhr von 
Wuchsstoff, lediglich durch Stecklingskultur bei Verhinderung der 
normalen exogenen Beiwurzelbildung. 
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7. Cochlearia officinalis L. 
a) Anatomie des Stengels. 

Die zahlreichen Gefäßbündel sind kreisférmig angeordnet. Sie be- 
stehen aus einem kleinlumigen, ziemlich dünnwandigen Hadrom 
(Abb. 12, H), über welchem Leptomele- 
mente, liegen und Bastfasern, die dem 
Perizykel entsprechen und nicht verholzen. 
Zwischen den Biindeln ist kein inter- 
fascikulares Kambium vorhanden, sondern 
es folgt auf einen hier nicht verdickten 
Perizykel eine Brücke mechanischer Zellen, 
die weite Lumina und dicke verholzte 
Wände besitzen (Abb. 11, 12, SK). Eine 
Endodermis ist ebensowenig deutlich aus- 
gebildet wie bei Nasturtium. 





Abb. 11. Cochlearia officinalis. b) Wurzelbildung an Stengeln. 


Quseschnitt durchein que oem Die durch Wuchsstoffpaste angeregten 
DE on -— à 4 EE Wurzeln entstehen aus parenchymatischen 


Zellen des Perizykels, und zwar am Rande 
eines Bündels, also da, wo die bastfaserartigen und die parenchymatischen 
Perizykelzellen aneinanderstoBen (Abb. 11). Von hier aus wachsen die 
Wurzeln an den Faserstrang des 
GefäBbündels angelehnt oder diesen 
auf die Seite drängend nach außen. 
Am weiteren Aufbau der Anlage 





Abb. 12. Cochlearia off. Querschnitt durch Abb. 13. Cochlearia off. Querschnitt durch 
ein St lint di mit ältererendogener ein Stengelinternodium mit Kallusbildung 
Wurzelanlage. der i t Rindenparenchymschichten. 








beteiligen sich auch die zwischen der Anlagezelle und dem Fascikular- 
kambium gelegenen Zellen, so daß eine Verbindung zu letzteren her- 
gestellt wird (Abb. 12). 

Kallusbildung tritt bei älteren Sprossen im Perizykel und in den 
innersten Schichten des Rindenparenchyms auf, und zwar sowohl 
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außerhalb der Bündel und des Bastes als auch über den Markstrahlen 
(Abb. 13). Bei jüngeren Sprossen können auch Zellen des mittleren 
oder gar äußeren Rindenparenchyms in starke Kallusbildung eintreten. 
Zunächst fallen die vielen neuen Zellwände innerhalb der ursprüng- 
lichen — noch erkennbaren — Rindenzellen auf, ferner die starke 
Färbbarkeit von Plasma und Kernen und der Reichtum der Kerne an 
Nukleolen. 
8. Cochlearia Armoracia L. 
a) Anatomie des normalen Blattstieles. 

Der oberseits gefurchte Blattstiel besteht aus der Epidermis, aus einem 
mehrschichtigen Kollenchym (Zellulose) und einer Parenchymmasse, in 
der eine Anzahl von isolierten Stelen auftritt. Von diesen sind die älteren 
in einem hufeisenförmigen Bogen auf dem Blattstielquerschnitt angeordnet, 
die jüngeren, die mehr oder weniger unvollständig und klein sind, im Paren- 
chym zerstreut. Die an eine Stele angrenzende innerste Parenchym- 
schicht ist besonders im jugendlichen Stiel als Stärkescheide ausgebildet, 
Eine Stele besteht aus einem nach innen unterbrochenen hadrozentrischen 
Bogen oder aus einem geschlossenen Ring von nebeneinanderliegenden 
kollateralen Gefäßbündeln, die von mehr oder weniger zusammenhängen- 
den Bastsicheln umgeben sind. In der Mitte des Bogens oder Ringes 
befinden sich wieder Sklerenchymfasern, die in dem ersteren Falle 
direkt an das Stengelparenchym grenzen. Die Bastsicheln sind aus Tei- 
lungen des im jungen Stiel noch meristematischen Perizykels, also aus 
der äußersten an die Stärkescheide anstoßenden Schicht der Stele ent- 
standen. Besonders unter etiolierenden Bedingungen können diese 
Zellen sehr lange meristematisch bleiben. Später verholzen diese Fasern 
unter normalen Verhältnissen. Zwischen den einzelnen Bündeln einer 
Stele sind anfänglich trennende (den Markstrahlen entsprechende) 
parenchymatische Brücken vorhanden, die zwar lange meristematisch 
bleiben, später aber auch verholzen können, insbesondere an den Ver- 
bindungsstellen der Sicheln. 


b) Der Einfluß von Heteroauxin auf Meerrettichblattstiele verschiedenen 
Alters und bei verschiedener Kultur (Allgemeines). 

Die ersten Versuche wurden unternommen mit Pflanzen, die zwar 
aus dem Freiland stammten, aber Mitte Oktober 1936 eingetopft und ins 
warme Gewächshaus gebracht wurden. Sie trieben dort frische Blätter, 
deren Stiele Mitte November zu den ersten Pastenversuchen dienten. 
Es wurde dabei eine sehr starke Wurzelbildung ausgelöst. In der folgenden 
Vegetationsperiode wurde versucht, dieselbe Wurzelbildung bei Freiland- 
pflanzen zu erhalten. Trotzdem Blattstiele des verschiedensten Alters, 
darunter auch ganz junge, Verwendung fanden, gelang dies nicht. Um 
in dem Gewächshaus ähnliche Bedingungen zu schaffen, wurden Glas- 
glocken über die Versuchspflanzen gestülpt, und die Luft in diesen durch 








38 















































Hans Dorn: Histologische Studien über die Entwicklung 


häufiges Gießen und Darunterlegen von Torfstücken feucht gehalten. 
Als auch auf diese Weise durch Heteroauxin keine Wurzeln erhalten 
wurden, wurden die Glocken außen mit einem Kalkanstrich versehen, 
wie er an Fenstern von Gewächshäusern zum Schattieren verwendet 
wird. Der Erfolg war auch hier negativ. Nun — Ende August 1937 — 
wurden einige der Freilandmeerrettiche in Töpfe verpflanzt und wie im 
vorigen Jahr im Gewächshaus zum Treiben veranlaßt, nachdem zur 
Beschleunigung sämtliche Blätter entfernt worden waren. Mitte Sep- 
tember mit den Blattstielen der frisch getriebenen Blätter angestellte 
Versuche mit Wuchsstoffpaste ergaben wieder Beiwurzeln. Daraus geht 
hervor, daß ein ganz bestimmter Zustand der Pflanze notwendig ist, 
wenn der Wuchsstoff bestimmte Wirkungen auslösen soll. Es scheint 
die durch das Umpflanzen und den Zwang zum Neuaustreiben unter 
etiolierenden Verhältnissen erzielte ‚Schwächung‘ der Pflanze notwendig 
zu sein, wenn durch Heteroauxin die Bildung von Wurzeln angeregt 
werden soll. Um festzustellen, ob auch andere Faktoren als Wuchsstoff 
die bei den geschilderten ,,geschwachten“ Pflanzen latente Fähigkeit, 
Wurzeln zu bilden, auslösen können, wurden Blätter solcher Exemplare 
abgeschnitten und mit ihren Blattstielen in feuchten Sand gesteckt, 
und ebenso zur Kontrolle die Blätter mehrerer Freilandpflanzen. Bei 
diesen ließ sich Wurzelbildung niemals erzielen, dagegen gelang es bei 
den ,,Gewachshaus“exemplaren, wie sie weiterhin bezeichnet werden 
sollen, auch ohne Anwendung von Wuchsstoff lediglich durch Stecklings- 
methode. Die Stecklinge der Freilandexemplare bildeten nur Kallus, wie 
er auch bei Anwendung der Heteroauxinpaste bei diesen Exemplaren 
entstand. 


c) Der HeteroauxineinfluB bei den Freilandpflanzen (Spezielles). 

Bei diesen Exemplaren wirkte sich der Einfluß in verschiedener 
Weise aus. Waren die Blätter ziemlich alt und ausgewachsen, die Bast- 
fasern also verholzt, so trat bei niederen Wuchsstoffkonzentrationen über- 
haupt keine Wirkung ein. Bei Anwendung 1—2%iger Pasten wurde ein 
mehr oder weniger großer Teil des angrenzenden Parenchymgewebes 
nekrotisch, nachdem sich die Zellen in radialer Richtung schlauch- 
förmig gestreckt hatten. Das gesunde Rindenparenchym kann sich an 
der Grenze zum nekrotischen durch Auftreten von Querwänden ab- 
schließen. Bei jungen Stengeln, bei denen die Wände der Bastfaserzellen 
noch nicht oder nur schwach verholzt sind, kommt zu den genannten 
Reaktionen des Rindenparenchyms noch zusätzlich eine Art Kallusbildung 
am Außenrande der nächstgelegenen ,,Perizykelbast‘sicheln hinzu. 
Durch perikline Wandbildung entstehen Komplexe radialer Reihen von 
meristematischen Zellen. Dieser ,,Perizykelkallus‘‘ ist schon an den vielen 
und großen Kernen kenntlich, während die normalen Zellen auf dem 
Schnitte, wenn überhaupt, nur kleine Kerne erkennen lassen. 
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An sehr jungen Blattstielen, auch der Gewächshausobjekte, tritt 
zu den besagten Phänomenen wenige Tage nach dem Auftragen der 
Paste eine deutlich basipetale Wirkung des Wuchsstoffes auf. Unterhalb 
der Pastenzone schwellen diese Stiele enorm stark an, mag die Zone 
in halber Höhe des Blattstieles sich befinden, mag die Zone an dem 
Übergang des Stieles in die Blattspreite, oder mag sie sich innerhalb 
der Blattfläche (auf deren Rückseite) am Medianus befinden. Diese 
auffallend starke Stielverdickung, die kurze Zeit nach der Behandlung 
auftritt und später durch das Wachstum des Blattes wieder mehr oder 
weniger ausgeglichen werden kann, 
beruht nicht auf Zellteilungen son- 
dern auf Zellwandstreckungen der 
Parenchymzellen. 


d) Der Heteroauzineinfluß 

bei Gewächshauspflanzen 
(Spezielles). 

Die bei den Freilandpflanzen 
beobachteten Erscheinungen lassen 
sich auch bei den etiolierten Ge- 
wächshausblättern feststellen. So- 
wohl die nekrotische wie die kallus- 
auslösende Wirkung, als auch die 





Abb. 14. Cochlearia Armoracia. Blattstiel- 
querschnitt. Außengrenze einer Stele mit 


starke Anschwellung junger Blatt- 
stiele unterhalb der Pastenzone 
durch den basipetalen Wuchsstoff- 


jungerWurzelanlage. H, C und L entstammen 

einem der Gefäßbündel einer Stele. M Inter- 

fascikulare Markstrahlreihe. R Rinden- 
parenchym des Blattstiels. 


strom konnte beobachtet werden. 

Zusätzlich trat jedoch die sonst vermißte Wurzelbildung auf. Die 
ersten Anlagen zu den künftigen Beiwurzeln entstehen innerhalb 
einer Stele zwischen den Einzelbündeln im ‚„Markstrahlparenchym‘“, 
und zwar in derjenigen leitbündelfreien Zellschicht, die auf die 
innerste Rindenparenchymschicht folgt (Abb. 14). Diese Schicht hat 
hier nicht mehr den Charakter einer Endodermis (nur in aller- 
jüngsten Blättchen ist sie durch den Stärkegehalt kenntlich), doch 
darf die ihr innen folgende Zellenlage als Perizykel angesprochen 
werden. Durch die Bildung perikliner Wände sehen wir schon früh- 
zeitig eine Differenzierung in Plerom, Periblem und Dermatogen vor 
sich gehen. Eine Tasche wird nicht gebildet. Was die Anordnung 
der Beiwurzeln innerhalb des Blattstieles betrifft, so entstehen diese 
nicht nur nach außen hin, sondern sie können von einer Stele aus 
nach allen Richtungen, also auch stieleinwärts, gebildet werden. Auf 
Abb. 15 z.B. sind drei größere Wurzelanlagen einer Stele sichtbar, 
von denen eine in das Stielparenchyminnere — dieses vor sich her- 
schiebend bzw. zerstörend — eindringt. Dort pflegen solche Wurzeln 
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das Wachstum nicht einzustellen, sondern sie wenden sich, nachdem sie 
in radialer Richtung ein Stück in das Innere des Blattstieles eingedrungen 


= 2 u. ET «à ei 





Abb. 15. Cochlearia Armor. Blattstielq hnitt. Mikrophotogramm einer ganzen Stele 
mit drei Wurzelanlagen, davon die Anlage rechts unten nach dem Blattstielinneren wachsend. 


sind, nach abwärts, um dann in dieser neuen Richtung weiter zu 
wachsen. 
9. Versuche mit Parasiten. 

Die Versuche, durch Heteroauxinpasten verschiedener Konzentra- 
tionen Cuscuta-Sprosse zur Bildung von Haftscheiben oder Haustorien 
anzuregen, verliefen negativ. 

Um das Verhalten von Orobanche gegen Wuchsstoff zu prüfen, wurden 
ganz junge auf Vicia faba aus Samen gezogene Knöllchen an verschiedenen 
Stellen mit Paste behandelt, mit Wachspapier umhüllt und mit der Vicia 
wieder eingetopft. Die Orobanche wuchs zwar gut weiter, ein Wuchsstoff- 
einfluß war aber nicht festzustellen. 

Auch mit Zweigstücken von Viscum album L. wurde experimentiert. 
Sowohl internodial als auch am Knoten abgeschnittene, größere und 
kleinere Zweige fanden Verwendung. Pasten verschiedener Konzentra- 
tionen wurden sowohl auf die basalen Schnittflächen als auch auf die 
Schnittflächen dekapitierter Sprosse aufgetragen, ferner wurden auch 
Stecklinge in verschieden starke Wuchsstofflösungen, sowohl von ß-Indo- 
lylessigsäure wie von Indolbuttersäure, getaucht und verschiedene 
Zeit darin belassen. Dann wurden sie in Sand oder Torfmoos-Sand feucht 
gehalten. Haustorien oder Wurzeln wurden nicht gebildet. 
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€. Sehluß. 


Für eine Anzahl Pflanzen wurden der Entstehungsort und die Ent- 
wicklungsgeschichte von sproßbürtigen Wurzeln (Beiwurzeln) untersucht, 
deren Bildung einerseits am unverletzten Internodium durch Heteroauxin- 
paste angeregt, andererseits zum Vergleich ohne Wuchsstoffzufuhr allein 
durch die Stecklingsmethode herbeigeführt wurde. Es stellte sich heraus, 
daß beide Kategorien von Wurzeln denselben Ursprung und dieselbe 
Entwicklungsgeschichte hatten. 

Die Beiwurzeln von Coleus hybridus wurden lediglich aus dem Perizykel 
des Stengels gebildet. Bei den Sprossen von Solanum Lycopersicum 
war der Entstehungsort der Wurzeln das äußere Leptomparenchym. 
Bei Passiflora quadrangularis und Plumbago ceylanica sind es direkte 
Abkömmlinge des Interfascikularkambiums, aus denen sich die Wurzel- 
anlage bildet. Bei Matricaria Tschihatchewii kommt noch zusätzlich 
der Perizykel hinzu. 

Bei den Cruciferen, die normalerweise nur exogene Wurzeln aus den 
Knoten bilden, und bei denen bisher endogene Wurzeln nur im Hypo- 
kotyl von van TIEGHEM und DouLioT festgestellt wurden, konnten endo- 
gene Wurzeln aus dem Internodium erhalten werden, sowohl durch 
Wuchsstoff als auch nach der Stecklingsmethode. Es war der Perizykel 
oder Abkömmlinge des Interfascikularkambiums oder des Randes des 
Fascikularkambiums, aus denen die Wurzeln in den Internodien von 
Nasturtium officinale und Cochlearia officinalis ihren Anfang nahmen. 
Bei den polystelen Blattstielen von Cochlearia Armoracia ließen sich unter 
bestimmten Kulturbedingungen ebenfalls endogene Wurzeln erzielen, 
und zwar aus den parenchymatischen Teilen des Perizykels, die den 
Raum über zwei Bündeln einer Stele überbrücken. 

Zusammengefaßt geht aus den vorliegenden Untersuchungen hervor, 
daß an den Internodien höherer Pflanzen von außen zugeführter Wuchs- 
stoff (ß-Indolylessigsäure) keine Veränderungen oder Neubildungen 
veranlaßt, die nicht auch bei einfacher Stecklingskultur auftreten. Die 
Beiwurzeln entstehen in derselben Zellschicht und in gleicher Weise, wie 
sie auch bei Stecklingen ohne Wuchsstoffzufuhr ihren Anfang nehmen. 
Auch in Fällen, wo eine Wurzelentstehung kaum zu erwarten war, wie 
bei den Crucifereninternodien und Cruciferenblattstielen ergab sich, 
daß die durch Heteroauxin hervorgerufenen endogenen Beiwurzeln in 
gleicher Weise auch durch das Zusammenwirken völlig anderer Faktoren 
zu erreichen waren. Viel wesentlicher als das Vorhandensein oder Fehlen 
von Wuchsstoff war hier der Gesamtzustand der Pflanze. Bei den 
Meerrettichblattstielen z. B. trat Wurzelbildung auch ohne Wuchsstoff 
ein, wenn die Pflanzen durch Umpflanzen aus dem Freiland ins Gewächs- 
haus und Entblätterung gezwungen wurden, vollkommen frisch zu treiben. 
Bei Freilandpflanzen dagegen gelang Wurzelbildung auch bei Gabe 
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stärkerer Wuchsstoffkonzentrationen nicht, auch dann nicht, wenn 
gewächshausähnliche Bedingungen geschaffen wurden. 

An den Versuchspflanzen wurden die verschiedensten Kalluswuche- 
rungen beobachtet, die jedoch sämtlich für Wuchsstoffzufuhr nicht 
spezifisch sind, sondern auch bei der Stecklingskultur oder bei Ver- 
letzungen des Sprosses zu erhalten sind, wenn auch quantitativ in 
geringerem Maße und zeitlich später. 

Heteroauxinzufuhr von außen führt also an der intakten Pflanze 
keine Veränderungen herbei, die nicht auch bei der Stecklingskultur 
zu erhalten sind. Es ist sehr wohl möglich, daß bei dieser durch Wuchs- 
stoffstauung eine lokale Anhäufung von Auxin stattfindet, die ihrerseits 
wieder die beobachteten Neubildungen hervorruft. Dann wäre in beiden 
Fällen eine Erhöhung der Wuchsstoffkonzentration für die Neubildungen 
verantwortlich zu machen. Immerhin bliebe die Tatsache, daß in einem 
Falle Heteroauxin, im anderen Auxin, oder jedenfalls ein pflanzeneigener 
Wuchsstoff die Bildungen hervorruft somit nur schon vorhandene Bil- 
dungsmöglichkeiten, durch die die beiden Stoffe ausgelöst werden. Auch 
hat sich gezeigt, daß der jeweilige Gesamtzustand der Pflanze für den 
Erfolg maßgebend ist und es Fälle gibt, wo die Pflanze auf die Bildungs- 
reize überhaupt nicht anspricht. 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden in den Jahren 1936/37 auf Anregung 
von Herrn Prof. Dr. H. von GUTTENBERG durchgeführt. Es ist mir eine angenehme 
Pflicht, meinem hochverehrten Lehrer für die Anregung und Förderung, die er mir 


zuteil werden ließ, ergebenst zu danken. Gleichzeitig möchte ich auch Herrn 
Prof. Dr. BaucH und Herrn Dozent Dr. Bunr für ihre Ratschläge danken. 
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DER KERNPHASENWECHSEL VON VALONIA UTRICULARIS 
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(Eingegangen am 10. Februar 1938.) 


Im Jahre 1934 veröffentlichte meine Schülerin MARGARETHE FRIES 
einen Aufsatz über diese Siphonocladale, in welchem sie das bis dahin 
unbekannte Vorkommen von Gameten sowie den Ort der Reduktions- 
teilung nachwies. Auf Grund dieser Untersuchung stellte sich die Tat- 
sache heraus, daß Valonia utricularis ein Diplont ist, der sich vegetativ 
durch diploide Schwärmer vermehrt, und daß vor der weit seltener in 
Erscheinung tretenden Gametenbildung die Reduktionsteilung vollzogen 
wird. Dabei zerfällt sowohl bei der Gonidien- als auch bei der Gameten- 
bildung eine ganze Schlaucheinheit holokarpisch in die Fortpflanzungs- 
zellen. Da innerhalb des Mutterschlauches Gametenkopulationen fest- 
gestellt werden konnten, liegt die Annahme nahe, daß diese Alge monö- 
cisch ist. 

An diesem Schema des Phasenwechsels von Valonia utricularis ver- 
mag ich auch heute nichts hinzuzufügen, und es besteht auch nach der 
Nachprüfung der Präparate, die ich zum Zwecke vorliegender Ver- 
öffentlichung vornahm, kein Zweifel über die Richtigkeit der damaligen 
Beobachtungen. Dagegen hatte ich schon zur Zeit, als Frl. Fries ihre 
Untersuchungen bei.mir ausführte, die Absicht gehabt, die Kernteilungs- 
vorgänge näher ins Auge zu fassen, weil die verfügbaren Präparate für 
eine morphologische Analyse der Kerne und der Mitosen sehr geeignet 
erschienen. Als ich seinerzeit Frl. FRIES die Untersuchung dieser Alge 
übertrug, war es mir hauptsächlich darum zu tun, den Status des Phasen- 
wechsels feststellen zu lassen. Auf eine feinere Analyse der Kernteilungs- 
vorgänge konnten wir uns damals nicht einlassen, weil noch andere 
analoge Untersuchungen in Durchführung standen. Erst in der letzten 
Zeit hatte ich die Möglichkeit, mich dieser Arbeit zuzuwenden, und ich 
will im folgenden über meine neuen Beobachtungen Bericht erstatten. 

Uber Material und Technik hat bereits Frl. Frızs alles Wesentliche berichtet, 
so daß eine Wiederholung dieser Daten überflüssig erscheint. Es ist bloß hinzuzu- 
fügen, daß ich in der Zwischenzeit einige Individuen aus den Kulturen auch mit 
dem Gemisch nach KARPETSCHENKO fixiert habe, um den Erfolg dieses Fixiermittels 
zu prüfen. Das Ergebnis ist als sehr gut zu bezeichnen, und die darauffolgende 
Färbung nach HEIDENHAIN ergab außerordentlich saubere Kernbilder. Leider 


waren in dem so behandelten Material sehr wenige Mitosen enthalten. — Die in 
dieser Arbeit wiedergegebenen Abbildungen sind alle mit dem ABBéschen Zeichen- 
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apparat entworfen und unter ständiger mikroskopischer Kontrolle, und zwar alle 
bei der gleichen Vergrößerung (Hartapochromat 1,35, Kompensationsokular 8 
REICHERT), im Detail ausgeführt. 


Die somatische Kernteilung. 


Wenn hier von somatischer Kernteilung die Rede ist, so sind darunter 
sowohl die Kernteilungen in den vegetativen Thallusblasen, als auch in 
jenen Blasenindividuen gemeint, die sich holokarpisch zur Bildung der 
vegetativen Schwärmer anschicken. Ein Vergleich beider Teilungsvor- 
gänge hat gezeigt, daß sie im wesentlichen gleichartig als somatische 
Mitosen verlaufen, und daß sie, wie schon seit der Arbeit von Frl. Fries 
bekannt ist, die gleiche — und zwar die diploide — Chromosomenzahl 
aufweisen. Die diploide Chromosomenzahl beträgt allerdings nicht 16, 
wie dies Frl. Fries angibt, sondern 28. Ein Unterschied zwischen den 
somatischen Mitosen in den vegetativen Blasen und jenen in den fertilen 
Individuen besteht bloß darin, das an den Spindelpolen der ersteren 
keine Centriole auftreten. Ferner treten die Kernteilungen in den vege- 
tativen Thallusblasen mehr sporadisch auf, während sie in den generativen 
Individuen außerordentlich dicht gesät sind. Diese rege Kernvermehrung 
leitet den fertilen Zustand des betreffenden Individuums ein. Wie dies 
schon M. Fries richtig hervorgehoben hat, spielen sich diese zahllosen 
Mitosen noch zu einer Zeit ab, in der man äußerlich der Blase noch nichts 
vom Übergang in den fertilen Zustand anmerkt. Die charakteristische 
Netzbildung im Plasmabelag, die schon bei makroskopischer Betrachtung 
die Fertilisierung anzeigt, und die dem Zerfall der Plasmabalken in die 
Schwärmeranlagen vorangeht, tritt etwas später auf, nach erfolgter 
Vermehrung der Kerne, so daß in den Netzbalken — von einzelnen Nach- 
züglern abgesehen — nur mehr wieder Ruhekerne, d.h. die Kerne der 
Schwärmeranlagen angetroffen werden. Ich will noch hinzufügen, daß 
auch bei der Umwandlung einer Blase in ein holokarpisches Gonidangium, 
ähnlich wie bei der Gametenbildung, das distale Ende stets in der Fertili- 
sierung voranschreitet. Dies hat zur Folge, daß die meisten Mitosen 
zwischen der distalen Netzzone und dem Basalteil des Schlauches anzu- 
treffen sind, oder anders ausgedrückt: Man findet hauptsächlich am 
basalen Ende und im distalen Plasmanetz Ruhekerne, und zwar erstere 
vor, letztere nach den progonen Kernteilungen. Um somit die somatischen 
(bzw. progonen) Teilungen untersuchen zu können, empfiehlt es sich, 
halbfertilisierte Blasen zu fixieren, da jene Blasen, in denen sich der 
gesamte plasmatische Inhalt schon in das fertile Netz umgewandelt 
hat, nur mehr Gonidienkerne in spätem Telophasezustand oder in Ruhe 
enthalten. 


Die Ruhekerne in den vegetativen Blasen haben einen längsten Durch- 
messer von durchschnittlich 6,5—8 u. Sie haben in der Regel einen 
länglich ovalen Umriß und sind flachgedrückt, oder besser gesagt, 
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bikonvex. Letztere Eigentümlichkeit ist darauf zurückzuführen, daß der 
plasmatische Wandbelag, in welchem die Kerne eingeschlossen sind, 
verhältnismäßig sehr dünn ist. Dies hat wieder für die Untersuchung der 
mitotischen Vorgänge die nachteilige Folge, daß man kaum Gelegenheit 
hat, Polansichten von Teilungsspindeln zu beobachten, ein Umstand, 
der deswegen hervorgehoben werden soll, weil er eine Fehlerquelle bei 
der einwandfreien Feststellung der Chromosomenzahl beinhaltet. So 
ist es mir während meiner Untersuchung bloß ein einziges Mal gelungen, 
eine günstig gelagerte Metaphaseplatte zu beobachten, die es mir ermög- 
lichte, eine Kontrollzählung der somatischen Chromosomen vorzu- 
nehmen (Abb. 1, Fig. 4). Diese Platte lag zufällig in einer Falte der sonst 
flach ausgebreiteten Schlauchwand, so daß die Spindelachse um etwa 
90° zum Beschauer gedreht war. Normalerweise, wenn die Wandbelag- 
schichte flach im Präparat liegt, bekommt man nur Seitenansichten der 
Teilungsstadien zu Gesicht. Bei dieser Sachlage wird es auch ohne 
weiteres einleuchten, daß es wenig Sinn hat, die Blasen in Längsschnitte 
zu mikrotomieren, weil die Wahrscheinlichkeit, in einem der wenigen 
durch den Plasmabelag geführten Tangentialschnitte eine Chromosomen- 
platte in Polansicht zu treffen noch weit geringer als bei der in-toto- 
Präparation ist. 

In Abb. 1, Fig. 1 ist das Bild eines Ruhekernes aus einer fertilen Blase 
veranschaulicht, welches eine Vorstellung eines somatischen Kernes in 
Interkinese geben soll. Das gleiche Aussehen besitzen auch die Ruhekerne 
der vegetativen Individuen, und zwar bei Anwendung verschiedener 
Fixierungsmittel. Wir dürfen daraus den Schluß ziehen, daß die dadurch 
gewonnenen Bilder wahrscheinlich nahezu naturgetreu sind. Es muß 
in diesem Zusammenhange auch noch hervorgehoben werden, daß 
Schrumpfungen im Plasma des verfügbaren Materiales nirgends wahr- 
zunehmen waren. Das kaum zu vermeidende Kollabieren der Blasen 
beim Entwässern durch die, übrigens in sehr engen Intervallen gewählten 
Alkoholstufen, ist auf den Wasserentzug aus dem mächtigen zentralen 
Zellsaftraum zurückzuführen. Die Härtung des Plasmabelages wird 
dadurch nicht beeinträchtigt, was am besten daraus hervorgeht, daß 
beim Aufschneiden der in-toto fixierten Blasen zum Zwecke der Färbung, 
die Plasmaschicht an der Blasenmembran haften bleibt. Selbst die 
schon fertig ausgebildeten Schwärmer bleiben zum nicht geringen Teil 
in situ haften, was dafür zu sprechen scheint, daß im zentralen Vakuolen- 
raum auch kolloid-disperse, gerinnungsfähige Substanzen enthalten sein 
dürften. 

Der Kernraum ist von einem chromophilen Netzwerk ausgefüllt, 
dessen Maschen deutlich eine körnige Struktur erkennen lassen (Abb. 1, 
Fig. 1). Im Kern ist ein im Verhältnis zum Außenkernvolumen kleiner, 
nicht übermäßig basophiler Nukleolus von rundlicher bis eilänglicher 
Gestalt enthalten, der bei der Volumzunahme des Kernes während der 



















46 





Bruno Schussnig: 


Prophase ebenfalls eine sichtbare Größenzunahme aufweisen kann (Abb. 1, 
Fig. 1—2). Andere auffälligere basophile Strukturen sind im Ruhekern 
nicht erkennbar. Der in Abb. 1, Fig. 1 abgebildete Ruhekern stammt 
aus der progonen Zone einer fertilen Blase und ist etwas kleiner (6 4 im 
Durchmesser) als die normalen vegetativen Kerne. 








Abb. 1. Somatische Teilung. 1 Ruhekern. 2 Frühe Prophase. 3 Späte Prophase. 4 Meta- 
phaseplatte. 6—9 Anaphase. 10 Telophase. 11—12 Telophasekerne. 13—14 Kerne der 
Schwärmeranlagen. 15—16 Zwei Schwärmer. 


Ein sehr dichtes, eng verschlungenes Spirem kennzeichnet die frühe 
Prophase (Abb. 1, Fig. 2). Die metamere Gliederung der Spiremschleifen 
tritt zu dieser Zeit deutlich in Erscheinung, und man wird beim Ver- 
gleich dieser Phase mit dem Ruhekern nicht fehl gehen, die körnigen, 
stellenweise reihig angeordneten Körnchen im letzteren als die während 
der Interkinese sichtbar verbleibenden Chromomeren zu deuten. In der 
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späteren Prophase erscheinen die Spiremschleifen, bzw. die inzwischen 
schon ausdifferenzierten Chromosomen stark verdickt und lassen eine 
Struktur erkennen, die zweifellos einen Spiralbau andeutet (Abb. 1, 
Fig.3). Die Längsränder der Chromosomen werden von den dunkel 
gefärbten, im optischen Durchschnitt deutlich sich abhebenden Chromo- 
meren umsäumt, und dazwischen sieht man den hellen Matrixraum. Daß 
man den vollen spiraligen Verlauf der Chromonemata nicht verfolgen 
kann, mag einerseits an der Kleinheit des Objektes, anderseits auch an 
der für diese Strukturen vielleicht nicht sehr günstigen Fixierung liegen. 
Die Erscheinung ist aber so auffallend, daß es mir als geboten erscheint, 
auf sie aufmerksam machen zu müssen. 

Infolge der starken Kontraktion der Chromosomen während der Meta- 
phase verschwindet diese Differenzierung wieder, und die Chromosomen 
erscheinen stark verkürzt und homogen (Abb. 1, Fig. 4). Die in dieser 
Figur dargestellte Metaphaseplatte gestattet eine genaue Zählung der 
28 somatischen Chromosomen, wobei stellenweise die paarige Annäherung 
der homologen Partner nicht zu bestreiten ist. Die Chromosomen liegen 
hier nicht alie in einer vollkommen geometrischen Ebene, sondern einzelne 
von ihnen, die in der Figur heller im Ton gehalten sind, befinden sich in- 
einer etwas tieferen Focalebene. Ob die helle Längszone, die man in diesen 
letztgenannten Chromosomen wahrnimmt, schon die metaphasische 
Längsspaltung ankündigt, oder ob es sich noch um die für die Prophase 
geschilderte chromonematische Struktur handelt, konnte ich infolge der 
dichten Lagerung der Chromosomen und der sich daraus ergebenden 
geringen Durchsichtigkeit der Platte nicht entscheiden. Es sei noch 
bemerkt, daß der Nukleolus schon in der vorgeschrittenen Prophase 
(Abb. 1, Fig. 3) verschwindet, um erst in den Telophasekernen von neuem 
zu erscheinen. 

Wenn die metaphasische Längsspaltung bereits vollzogen ist, liegen 
die Chromosomen nicht mehr in der Äquatorialebene, sondern einzelne 
von ihnen nehmen eine entferntere Lage davon ein. Es dürfte dies damit 
in Zusammenhang stehen, daß zu dieser Zeit die Spindel angelegt wird, 
und daß die damit verbundenen Spannungen innerhalb des Kernraumes 
die Chromosomen verlagern (Abb. 1, Fig.5). Später dann, wenn der 
Spindelkörper schon deutlicher ausdifferenziert ist, nehmen die Chromo- 
somen wieder ihre Lage im Äquator der Spindel ein und bilden hier eine 
dicht gedrängte Zone, in der die Unterscheidung der einzelnen gespaltenen 
Chromosomeneinheitcn nur schwer, gewöhnlich gar nicht gelingt. -Wie 
schon M. Fries richtig beobachtet hat, eilt die Ausdifferenzierung der 
einen Spindelhälfte stets voran. Es treten in der einen Hälfte des meta- 
phasischen Kernraumes zunächst vereinzelte, dann immer mehr Spindel- 
fasern in Erscheinung, welche an einer ziemlich ausgedehnten Kuppe 
der Kernmembran inserieren. Die Anlage einer solchen Spindelhälfte 
ist daher anfangs stumpf, und erst nach und nach konvergieren die 
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Spindelfasern in einen Punkt zusammen, so daß sich ein spitzer Spindelpol 
ergibt. Handelt es sich um progone Kernteilungen, so treten jetzt auch 
die Centriole in Erscheinung, und zwar stellt man in der Regel zwei 
solche fest, die anfangs weiter voneinander entfernt sind, um dann nach 
und nach, mit der Zuspitzung des Spindelpoles ganz nahe aneinander zu 
rücken. Es kann dann auch vorkommen, daß, namentlich wenn die 
2 Centriole in der optischen Achse hintereinander liegen, nur ein solches 
vorgetäuscht wird. Die Ausdifferenzierung der anderen Spindelhälfte 
geht in ganz analoger Weise, nur in einem gewissen Zeitintervall vor sich, 
so daß erst wenn die geschlossene Äquatorialplatte gebildet ist, die zwei- 
polige Kernspindel fertig ausgebildet erscheint. Die Spindel wird, wie 
dies auch schon M. Fries hervorgehoben hat, iniranukledr angelegt. 

Die Fig. 6 in Abb. 1 zeigt ein Anaphasebild, in dem die Spindel und die 
an den beiden Polen sichtbaren Centriole dargestellt sind. In dieser Zeich- 
nung erscheinen die Centriole merkbar größer, was wohl darauf zurück- 
zuführen ist, daß sie ganz nahe zusammengerückt sind. Es sind zweifellos 
auch hier 2 Doppelcentriole an jedem Spindelpol vorhanden (vgl. auch 
Fig. 7in Abb. 1). Nicht immer jedoch sind die Bilder so deutlich, vor allem 
sind die Centriole, auch schon während der Anaphase, nicht in allen Fällen 
so scharf ausdifferenziert (Abb. 1, Fig. 7, 8). Dagegen sind die Spindel- 
fasern, namentlich zwischen den beiden polwärts wandernden Chroma- 
tidengarnituren, stets deutlich zu sehen. Wie die Insertionsweise der 
Spindelfasern an den Chromosomen ist, konnte ich nicht mit Sicherheit 
eruieren. Bei näherer Betrachtung der mitotischen Bilder gewinnt man 
den Eindruck, daß eine terminale Insertion vorliegt. Ob dies für alle 
Chromosomen in gleicher Weise gilt, konnte ich nicht mit Sicherheit 
feststellen. Während der anaphasischen Wanderung strecken sich die 
Chromosomen wieder in die Länge, was zur Folge hat, daß ihre chromone- 
matische Struktur neuerdings klar in Erscheinung tritt (Abb. 1, Fig. 6, 8.) 

Im Verlaufe der Anaphase streckt sich der Kernraum im gleichen 
Maße in die Länge, als die beiden Chromatidengruppen sich voneinander 
mehr und mehr entfernen. Dabei sind die Pole des Kernraumes, der 
sich an die Spindelpole angleicht, noch spitz zulaufend. Erst in später 
Anaphase runden sich die Pole der Teilungsfigur ab, und die Chromo- 
somen rücken in diesen nunmehr erweiterten Raum hinein (Abb. 1, 
Fig. 9). Der Spindelkörper erfährt jetzt eine mediane Einengung, er wird 
hantelförmig ausgezogen, zumal die beiden Tochterchromosomengruppen 
noch weiter auseinander rücken. 

Der Abstand wird immer größer, wie dies aus dem Telophasebild in 
Abb. 1, Fig. 10 deutlich zu entnehmen ist. Der Spindelkörper ist stärker 
ausgezogen und läßt die faserige Längsstreifung immer noch erkennen, 
obwohl die beiden neuen Anlagen der Tochterkerne schon ganz abgerundet 
erscheinen. Spindelreste sind übrigens oft auch in noch weiter fort- 
geschrittenen Stadien der telophasischen Kernkonstruktion nachweisbar. 
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In den in Abb. 1, Fig. 10 abgebildeten Telophasekernen sieht man 
die früher erwähnte Struktur der Chromosomen, und diese bleibt auch 
noch erhalten, wenn der Abbau der chromatischen Substanz schon 
einsetzt (Abb. 1, Fig. 11). Zweifellos findet in den Telophasekernen eine 
Längsstreckung der Chromosomenanlagen statt (Fig. 11), die allmählich 
durch weiteren chromatischen Abbau (Fig. 12) in das Stadium der Inter- 
kinese hinüberleitet. Dieser Zustand ist in Abb. 1, Fig. 13 und 14 an- 
nähernd erreicht. Es sind dies 2 Kerne, die bereits im fertilen Plasmanetz 
gelegen und somit als Gonidienkerne anzusprechen sind. So sehen 
ungefähr alle Kerne dieser Zone vor und während der Zerspaltung der 
plasmatischen Netzbalken in die Gonidienanlagen aus. Der Zustand voll- 
kommener Kernruhe wird bestenfalls erst dann erreicht, wenn die 
Schwärmer völlig ausgebildet sind. Allerdings muß hier hervorgehoben 
werden, daß auch in diesen Kernen noch Spuren des interkinetischen 
Zustandes zu erkennen sind, doch wird dieses Bild dadurch verdeckt, 
daß die Gonidienkerne eine starke Kontraktion erfahren, so daß die 
damit verbundene Volumverkleinerung der Kerne eine starke Verdich- 
tung der chromatischen Substanz nach sich zieht (Abb. 1, Fig. 15, 16). 
Damit hängt es auch zusammen, daß der Nukleolus, der schon in später 
Telophase sichtbar wird (Abb. 1, Fig. 12), in den fertigen Gonidienkernen 
nicht wahrgenommen werden kann. Es erscheint mir übrigens gar nicht 
sicher, ob nach der letzten progonen Kernteilung ein Nukleolus gebildet 
wird. Jedenfalls ist er so schwach färbbar, daß er sich schon aus diesem 
Grund sehr leicht der Beobachtung entziehen kann. 

Zu den Fig. 15 und 16 in der Abb. 1 möchte ich noch hinzufügen, 
daß es mir dabei lediglich auf die Darstellung der Kerne und des Geißel- 
apparates angekommen ist. Dank der optimalen Differenzierung und 
Auflösbarkeit der Präparate konnte ich neuerdings feststellen, daß 
die Gonidien bloß 2 Geißeln führen. Das konnte ich schon in Neapel 
im lebenden Materiale beobachten, und es wurde dann später von Frl. 
Fries am lebenden Kulturmaterial, bei Zusatz von Jodkalilésung, be- 
stätigt. Dagegen stimmt ihre Angabe, daß am Schwärmerpol bloß ein 
Basalkorn vorhanden sei, nicht. Es sind stets zwei, eng aneinander- 
liegende Basalkörner zu sehen, die manchmal so dicht aneinander gepreßt 
sind, daß, namentlich bei frisch hergestellten Präparaten, eine einzige 
Einheit leieht vorgetäuscht werden kann. Über die Vorgänge, die sich 
bei der Ausdifferenzierung der vegetativen Schwärmer, der Ausbildung 
des Basalapparates und der Geißeln abspielen, werde ich in einem anderen 
Zusammenhange, auf Grund vergleichender Untersuchungen Genaueres 
berichten. 

Die meiotische Kernteilung. 

Wie aus den Ausführungen von M. Friızs (I. c.) bereits bekannt ist, 
spielen sich in jenen Individuen bzw. Blaseneinheiten, die sich holo- 
karpisch in ein Gametangium umwandeln, die Reduktionsteilungen ab. 


Planta Bd. 28. + 
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Alle intakten Kerne einer solehen Gametangienblase machen die Meiosis 
durch, ohne daß vorher eine merkliche Vermehrung der primär vorhan- 
denen Kerne auf dem Wege somatischer Teilung erfolgen würde. Da in 
einer solchen Gametangienblase nur die 2 Teilungsschritte der Reduk- 
tionsteilung vorgenommen werden, so erfolgt bloß eine Vervierfachung 
der ursprünglichen Kernzahl, so daß die Dichte der schließlich resultieren- 
den Gametenkerne schwächer sein kann als bei den Gonidangienblasen. 
So kann es auch vorkommen, daß die Gameten mitunter größer sind als 
die Gonidien, wie sich das aus einem Vergleich der Fig. 15 und 16 in 
Abb. 1 mit der Abb. 3, Fig. 1—3, die alle bei der gleichen Vergröße- 
rung hergestellt sind, ohne weiteres ergibt. Auch beim Vorgang der 
sexuellen Fertilisierung, und zwar in noch ausgeprägterem Sinne als 
bei der Gonidangienbildung, schreitet das distale Blasenende voran, 
so daß eine im geeigneten Augenblicke fixierte Blase fast alle Stadien 
der heterotypen und homoiotypen Teilung sowie der Gameten-Ausdifferen- 
zierung von der Basis zur Spitze fortschreitend zeigen kann. Die frühen 
Phasen der meiotischen Teilung findet man dann am basalen Ende, dort 
wo der protoplasmatische Wandbelag noch intakt ist; die homoiotypen 
Teilungsbilder trifft man im Netzwerk an, und hier spielen sich auch alle 
folgenden Vorgänge ab, bis zur Aufspaltung der Netzmaschen in die 
Gametenanlagen. Am distalen Ende der Blase findet man somit nur 
kleine Reste von Netzbalken und die bereits individualisierten, freien 
Gameten. Dieses zonenweise Fortschreiten des Fertilisierungsvorganges 
erleichtert sehr wesentlich die Ablesung der aufeinanderfolgenden Teilungs- 
phasen, wenngleich Überschneidungen natürlich nicht selten sind. Es 
ist wichtig dabei darauf hinzuweisen, daß gar nicht selten selbst in der 
bereits haploiden Zone des Schlauches noch Nachzügler des ersten meio- 
tischen Teilungsschrittes vorkommen können. Bemerkenswerterweise 
laufen diese Mitosen nicht normal ab, sondern sie zeigen vielmehr Bilder, 
welche an die asyndetischen Mitosen in den Pollenmutterzellen haploider 
Pflanzen sehr stark erinnern. Die Teilung wird auch gewöhnlich nicht 
zum Abschluß geführt, sondern die Kerne gehen unter nekrotischen Er- 
scheinungen zugrunde. Über diese Erscheinung will ich ebenfalls bei einer 
späteren Gelegenheit berichten. 

Valonia eignet sich für eine feinere Analyse der meiotischen Vorgänge 
recht gut, weil die an und für sich großen Kerne — die außerdem während 
der Meiosis eine bedeutende Volumvergrößerung erfahren — eine genauere 
Untersuchung gestatten, und weil durch die Möglichkeit des Auflegens 
des Protoplasmabelages in einfacher Schichte (durch Aufschneiden der 
Blase) jede störende Wirkung einer darüberliegenden Membran wegfällt. 
Unter den Meeresalgen ist Valonia, soweit meine Erfahrungen reichen, 
das günstigste Objekt für die Untersuchung der karyokinetischen Vor- 
gänge, zumal die Präparationstechnik, bei einiger Übung, keine wesent- 
lichen Schwierigkeiten bereitet. 
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Schon die ersten Stadien der meiotischen Prophase zeigen sich mit 
vorbildlicher Deutlichkeit. In Abb. 2, Fig. 1 und 2 sind solche Stadien 
veranschaulicht. Der Längsdurchmesser des Kernes hat bedeutend 
zugenommen, er mißt hier etwas über 11 «, also beinahe das Doppelte 
der normalen vegetativen Kerne. Fig. 1 in Abb. 2 stellt jenes Stadium vor, 
welches man deskriptiv als das ,,Bukettstadium“ in üblicher Weise be- 
zeichnet. Die seitliche Kontraktion des Spiremknäuels tritt in dieser 
Figur nicht klar in Erscheinung, und sie ist auch beim Abtasten mit 
der Mikrometerschraube nicht sonderlich ausgeprägt. Nur an der ex- 
zentrischen Lage des übrigens auch merklich vergrößerten Nukleolus 
(vgl. Abb. 1, Fig. 1) kann die Excentrizität des Leptotänknäuels erkannt 
werden. In der beigegebenen Figur liegt der Nukleolus der oberen Grenz- 
fläche des Kernraumes genähert. Sehr schön ausgeprägt ist auch das 
Zygotänstadium in der Fig. 2, wobei auch hier wieder die chromomere 
Gliederung der Spiremschleifen deutlich zutage tritt. Den Übergang 
zur Diakinese veranschaulichen die Fig.3 und 4 in Abb.2. In beiden 
Bildern lassen sich mit einiger Sicherheit 14 Geminianlagen feststellen, 
doch ist hier eine genaue Zählung infolge des vielfach gewundenen Ver- 
laufes der Chromosomenpaare noch nicht möglich. In Fig.5 sind die 
Gemini schon soweit ausgebildet, daß man mit Sicherheit die haploide 
Zahl 14 an ihnen ablesen kann. In diesem Stadium tritt auch die eine 
Spindelhälfte in Erscheinung, die schon spitzpolig und auf ein Centriol 
zentriert ist. Daß in dieser Figur nur ein Centriol sichtbar ist dürfte 
darauf zurückzuführen sein, daß die sonst — wie noch gezeigt wird — 
in der Zweizahl vorhandenen Centriole wahrscheinlich hintereinander 
liegen. Es muß auch hervorgehoben werden, daß zu dieser Zeit diese 
Strukturen noch schwach ausdifferenziert sind. Auch bei der Meiosis 
wird also die Kernspindel zuerst nur halb angelegt, und was den Zeit- 
punkt ihres ersten Auftretens anbelangt, so muß gesagt werden, daß ihr 
Erscheinen etwas zeitiger als bei der somatischen Karyokinese ist. Selbst- 
verständlich wird auch bei der Meiosis die Kernspindel intranukleär 
angelegt. 

Eine Metaphaseplatte in Polansicht habe ich nicht zu Gesicht be- 
kommen. Das ist nach dem, was weiter oben auf Seite 45 über die 
Orientierung der Teilungsfiguren im Plasmabelag gesagt wurde, durchaus 
verständlich, um so mehr, als bei der Meiosis alle Teilungsstadien bedeu- 
tend vergrößert sind. Dagegen ist es mir bei einer Metaphase jener 
atypisch verlaufenden Teilungen, die als Nachzügler in der haploiden 
Zone des Zellschlauches gefunden werden (vgl. das auf S. 50 Gesagte) 
gelungen, mit vollkommener Sicherheit 14 Gemini festzustellen (Abb. 2, 
Fig.6). Dieses Stadium kann nicht gut als Diakinese angesprochen werden, 
sondern ich bin vielmehr der Meinung, daß es sich um eine etwas in Un- 
ordnung geratene Metaphase handelt. Eine Spindel war hier nicht zu 
sehen, was ebenfalls für den atypischen Verlauf dieser Phase spricht. 

4* 
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Wie dem auch sei, der Vorteil dieses Stadiums liegt darin, daß die voll- 
kommen kontrahierten und somit scharf umrissenen Gemini im Kernraum 
so günstig verteilt waren, daß man ihre volle und richtige Zahl, durch 
sorgfältiges Abtasten der Kernfigur ermitteln konnte. 

Die normal ausgebildeten Metaphasen sind in Abb. 2, Fig. 7—9 fest- 
gelegt. Die infolge der seitlichen Lage sich ergebende Überdeckung der 
Chromosomen bringt es mit sich, daß man nicht ihre volle Zahl zur Dar- 
stellung bringen kann. Wir sehen in diesen Zeichnungen ferner, daß zu 
dieser Zeit auch die zweite Spindelhälfte schon ausdifferenziert ist. Ihr 
späteres Erscheinen erkennt man an ihrem mehr stumpfen Pol und am 
Fehlen von Centrosomen (Abb. 2, Fig.7, 8). Diese treten erst später 
in Erscheinung. Die zuerst angelegte Spindelhälfte ist spitzpolig und, 
wie aus den Fig.7 und 9 zu ersehen ist, an zwei Centriolen inseriert. 
Im weiteren Verlauf konvergieren die Fasern der später angelegten 
Spindelhälfte ebenfalls stärker zum Pol, und auch hier werden zwei 
Centriole sichtbar (Abb. 2, Fig.9). Was die Insertionsweise der Spindel- 
fasern an den Chromosomen anbelangt so scheint, bei näherer Betrach- 
tung der Bilder, teils mediane, teils terminale Anheftung vorzuliegen. 
Leider konnte ich niemals ein klares Bild davon erhalten. 

In der frühen Anaphase sind die auseinanderweichenden Chromosomen 
schon alle längsgespalten (Abb. 2, Fig. 10). Der Beginn der Längsspaltung 
setzt aber zweifellos früher ein und sie kann schon in der Metaphase, wie 
aus der Fig.7 zu ersehen ist, in Erscheinung treten. Dies stimmt also 
mit den sonstigen Erfahrungen über die Meiosis überein. Mit der fort- 
schreitenden Polwanderung der gespaltenen Chromosomen ist ein bedeu- 
tender Längenzuwachs der Kernspindel und des sie umgebenden Kern- 
raumes verbunden. Anfangs sind die Spindelpole noch zugespitzt, doch 
stumpfen sie sich dann allmählich während der späten Anaphase ab 
(Abb. 2, Fig. 11—13). In Fig. 12 sind an den beiden Polen je zwei Cen- 
triole sichtbar, während sie später nicht mehr nachweisbar sind. Während 
der anaphasischen Wanderung strecken sich die Chromosomen auch in 
die Länge und nehmen wieder die chromomere Gliederung, wie wir sie 
in den Prophasen festgestellt haben, an. Die Dünne der Chromosomen 
in der Anaphase des heterotypischen Teilungsschrittes bringt es mit sich, 
daß an ihnen jene charakteristische, vielleicht chromonematische Struktur, 
die uns bei den Chromosomen der somatischen Teilung aufgefallen ist, 
nicht wahrgenommen werden kann. 

Die telophasische Restitution der Dyadenkerne ist in Abb. 2, Fig. 14 
und 15 dargestellt. Man sieht hier, wie sich die Chromosomen zu-einem 
spiremartigen Knäuel verschlingen (Fig. 14), um schließlich in den inter- 
kinetischen Zustand überzugehen (Fig. 15). Ein Nukleolus ist weder 
Abb. 2. Meiotische Teilung. 1—2 Prophasen. 3—5 Diakinesen. 6 Atypische Metaphase. 
7—9 Metaphasen. 10— 12 Anaphasen. 13—15 Telophasen. 16—17 Proph der h i 


typen Teilung. 18—19 Metaphase. 20 Frühe Anaphase. 21 Späte Anaphase. 22 Telophase. 
23—24 Tetradenkerne. 
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hier noch in den vorangehenden karyokinetischen Phasen sichtbar. Von 
der früheren Diakinese an (Abb. 2, Fig. 3, 4) verschwindet der Nukleolus, 
um erst wieder in der Prophase des homoiotypischen Teilungsschrittes 
zu erscheinen (Abb. 2, Fig. 16, 17). 

Diese zwei zuletzt angeführten Figuren zeigen das prophasische Bild 
der homoiotypen Teilung und der vielfach parallele Verlauf der Spirem- 
fäden deutet auf die in der heterotypen Teilung vorangegangene Längs- 
spaltung hin. In Fig. 18 sehen wir dann eine frühe Metaphase mit 14 
gespaltenen Chromosomen, die sich noch nicht ganz in die äquatoriale 
Ebene der Spindel eingeordnet haben. Die Kernspindel ist hier schon 
sichtbar, und zwar ist die eine Hälfte davon schon auf das Centrosom 
zentriert, die andere dagegen noch stumpfpolig ohne sichtbares Centriol. 
Daraus geht hervor, daß auch bei der homoiotypen Teilung die eine 
Spindelhälfte früher als die andere ausdifferenziert wird. Dieser Zustand 
ist auch noch im Stadium der Fig. 19 festgehalten, während in Fig. 20, 
in der das Auseinanderweichen der Chromatiden erfolgt, auch der zweite 
Spindelpol seine spitze Gestalt zeigt und auf das Centriol zentriert ist. 
An den Polen der homoiotypischen Kernspindeln befindet sich stets nur 
je ein Centriol. Auch diese Kernspindeln sind intranukleär. 

Bei der späten Anaphase strecken sich wiederum Spindel und Kern- 
raum, die Pole stumpfen sich allmählich ab, und die Centriole werden 
nach und nach unsichtbar (Abb. 2, Fig. 21). Fig. 22 zeigt dann die frühe 
Telophase, und in Fig. 23 und 24 sehen wir zwei Tetradenkerne mit ihrer 
charakteristischen chromatischen Struktur und mit den wieder auf- 
scheinenden’Nukleolen. Das Aussehen dieser Kerne entspricht noch nicht 
ganz dem interkinetischen Zustande, sondern sie lassen hier noch den 
Verlauf der Chromosomenanlagen erkennen. M. FRIES gibt an, daß 
außer dem zweiten meiotischen Teilungsschritt wahrscheinlich noch eine 
Teilung der haploiden Kerne erfolgt. Auf Grund der nunmehr vorge- 
nommenen Überprüfung ihrer Präparate kann ich das nicht mit Sicherheit 
bestätigen. Meiner Meinung nach werden die Tetradenkerne unmittelbar 
zu Gametenkernen, und es erfolgt nach vollzogener meiotischer Teilung 
gleich der Zerfall des Netzbalkenplasmas in die Gametenanlagen. 

Den Zustand der interkinetischen Ruhe erlangen die haploiden Kerne 
erst zur Zeit der Ausbildung der Gametenanlagen. Abb. 3, Fig. 3 zeigt 
eine solche Anlage aus einem Verband in einem Netzbalken, die bereits 
den Geißelapparat ausgebildet hat. Charakteristisch für diesen Ent- 
wicklungszustand ist die langgestreckte, in der Richtung zur Geißel- 
insertionsstelle zugespitzte Gestalt des Gametenkernes. An dem schnabel- 
förmig vorgezogenen Ende des Kernes setzen zwei dünne Fäden an, welche 
am Rande der Gametenzelle in zwei Basalkörner münden. Ob am anderen, 
kernwärts gerichteten Ende zwei korrespondierende Centrosomen vor- 
handen sind, konnte infolge der körnigen Struktur des Gametenkernes 
nicht entschieden werden. Im Zwischenraum zwischen den beiden 
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Centrodesmosen, welche den Kern mit den Basalkörnern verbinden, 
befindet sich eine homogene, ganz schwach färbbare Substanz, die man 
mit einiger Vorsicht vielleicht als Kinoplasma ansprechen könnte. 
Später, wenn die Gametenanlagen sich aus dem Netzbalkenverband 
befreien und allmählich die Gestalt der freien Gameten annehmen, 
wandert der Kern ganz nahe an den Geißelpol heran und seine frühere 
langgestreckte Gestalt geht in eine mehr oder weniger rundliche über. 
Die hyaline Zone unterhalb des Basalapparates dringt nun vor und bildet 
eine etwa kegelstumpfförmige Papille, an deren freiem Ende die zwei 
Basalkörner sitzen, an denen die beiden Geißeln inseriert sind (Abb. 3, 
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Fig. 1, 2). Die Struktur des Gametenkernes andert sich jetzt und nimmt 
den Charakter einer friihen Prophase an. Diese Eigenschaft teilen die 
Gametenkerne von Valonia mit jenen vieler anderen Algen, fiir die ebenfalls 
ein prophasischer Zustand der Gametenkerne festgestellt wurde. Das wei- 
tere Verhalten der Gameten und ihrer Kerne, vor und nach der Kopula- 
tion, wird Gegenstand einer besonderen Veröffentlichung sein. 


Schlu8bemerkungen. 

Auf Grund der neuerlichen Untersuchung der cytologischen Ver- 
hältnisse von Valonia utricularis und namentlich gestützt auf die seiner- 
zeit von Frl. Frres ausgeführten Kulturversuche mit dem lebenden Ma- 
terial unterliegt es wohl keinem Zweifel mehr, daß diese Alge, wie dies 
schon Frl. FRIES dargetan hat, ein Diplont ist. Es muß neuerdings 
besonders darauf hingewiesen werden, daß sich Valonia utricularis mittels 
diploider Schwärmer vegetativ vermehrt, eine Tatsache, welche bis zur 
Veröffentlichung von Frl. Fries für die Chlorophyceen unbekannt war. 
Zwar wies M. Frızs auf das durch H. List festgestellte analoge Verhalten 
zu Cladophora glomerata hin, doch wurde dieser letztere Fall von vielen 
Seiten angezweifelt. Bei Valonia ist die Sachlage jedenfalls weit über- 
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sichtlicher, weil die Fertilisierung auf holokarpischem Wege geschieht, 
und auch weil die Feststellung des Kernphasenwechsels dank der gün- 
stigeren karyologischen und technischen Konstellation sowie dank der 
Bestätigung durch Versuche einwandfrei durchzuführen war. 

Die Tatsache, daß es unter den Chlorophyceen einen reinen Diplonten 
mit diploiden Schwärmern und haploiden Gameten gibt — vor deren 
Bildung die Reduktionsteilung erfolgt — schafft eine neue Situation, 
die auch für das Verständnis des Falles von Cladophora glomerata nicht 
unwesentlich ist. Es ist verständlich, daß mich dieser Vergleich immer 
wieder beschäftigte, und ich habe in den letzten Jahren Cladophora 
glomerata immer aufs Neue in den Kreis meiner laufenden Untersuchungen 
herangezogen. Die Ergebnisse meiner diesbezüglichen Beobachtunger 
sind heute insoferne noch nicht vollkommen spruchreif, als die Bestätigung 
der inzwischen gewonnenen cytologischen Befunde durch dieVersuche noch 
nicht abgeschlossen ist. Die Reinzüchtung einer im fließenden Wasser 
lebenden Alge bereitet große Schwierigkeiten, die erst planmäßig über- 
wunden werden müssen. Cytologisch steht immerhin die Tatsache nun- 
mehr fest, daß bei Cladophora glomerata die vegetativen Schwärmer 
(Gonidien) stets in der Folge somatischer, diploider Mitosen in den Gonid- 
angienzellen entstehen. Dies geht unter anderem am klarsten aus jenen 
Beobachtungen an halbreifen Gonidangien hervor, in denen zur Zeit 
der Ausdifferenzierung der Gonidienanlagen noch verspätete Kern- 
teilungen mit der diploiden Chromosomenzahl vor sich gehen. (Die 
diploide Zahl dürfte bei dieser Art nicht 64 [List, SchussniG] oder 72 
[GEITLER], sondern 96 betragen.) Die Reduktionsteilungen dagegen 
gehen in den Gametangien vor sich, die sich auch morphologisch leicht 
von den Gonidangien unterscheiden lassen. Diese Gametangien treten 
vornehmlich in den Frühjahrsmonaten auf und sind in ihrer Fertilität 
meistens gehemmt. In den Diakinesen zählte ich bisher immer zwischen 
46 und 47 Gemini. Fraglich ist nur — und das muß eben durch den 
Zuchtversuch ermittelt werden —, ob diese 2 Sorten von Fortpflanzungs- 
organen auf den gleichen oder auf verschiedenen Individuen erzeugt 
werden. Das Hauptgewicht der Vermehrung fällt jedenfalls auf die vege- 
tativen Schwärmer, und da diese nach den cytologischen Befunden diploid 
sind, so kann es keinem Zweifel unterliegen, daß Cladophora glomerata 
einen Phasenwechsel nach dem Schema eines Diplonten besitzt, ein 
Schema also, das sich enge an den Fall von Valonia utricularis anlehnt. 

Es ist durchaus verständlich, daß die Angaben über Valonia utricularis 
und Cladophora glomerata von mancher Seite mit Skepsis oder sogar ab- 
lehnend aufgenommen wurden. Der eine Grund dafür liegt darin, daß 
man eine Abweichung des Phasenwechsels innerhalb ein und derselben 
Gattung, für die sonst ein antithetischer Generationswechsel festgestellt 
ist, nicht gerne gelten lassen wollte. Diese Anschauung haftet zu sehr 
an der üblichen Schematisierung, denn im Falle von Cladophora glomerata 
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handelt es sich ja bloß um eine Verschiebung einer Phasenalternation, 
mit besonderer Förderung der einen, in diesem Falle der diploiden Phase. 
Etwas grundsätzlich Neues ist dadurch nicht gegeben, und SvEDELIUS 
hat kürzlich an Lomentaria clavellosa und Lomentaria rosea gezeigt, daß 
derartige Verschiebungen innerhalb einer Gattung durchaus möglich 
sind. Anderseits ist aber gerade der Fall von Cladophora glomerata, 
als Phasenwechseltypus betrachtet, wertvoll, weil er eine Brücke zum 
reinen Diplontentypus von Valonia utricularis schlägt. Ein anderer Grund 
für die Skepsis gegenüber den früheren Angaben ven mir und meinen 
Schülern ist darin zu finden, daß wir sonst innerhalb der Chlorophyceen 
gewöhnt sind, bei reinen Diplonten bloß Gametenbildung anzutreffen 
(s. Codium, Bryopsis, Acetabularia). Die vegetative Fortpflanzung ist 
bei diesen Typen nicht mehr vorhanden. Nun ist aber der Zustand eines 
Algentypus, in welchem sowohl vegetative als auch sexuelle Organe in 
der Ontogenese ausgebildet werden, zweifellos als der ursprünglichere 
anzusprechen. Diese Vorstellung ergibt sich zwangsläufig aus dem 
entwicklungsgeschichtlichen Vergleich ‚der verschiedensten Typen im 
Bereich der niederen Pflanzen, und sie ist auch phylogenetisch begründet. 
Es ist daher durchaus nicht unwahrscheinlich, daß unter den möglichen 
Entfaltungsstufen bei der Ausprägung diplontischer Organismentypen 
auch solche Zwischenstufen erhalten geblieben sind, bei denen die vegeta- 
tive Fortpflanzungssphäre erhalten blieb und durch Verlegung auf die 
Diplophase sogar eine funktionelle Förderung gegenüber der sexuellen 
Fortpflanzung erfuhr. Die Abschwächung der ungeschlechtlichen Fort- 
pflanzungsphäre, bis zu ihrer völligen Unterdrückung, und parallel damit 
die ausschließliche Übertragung der Fortpflanzungsfunktion auf die 
sexuelle Sphäre in der Diplophase stellt wieder eine andere Entfaltungs- 
tendenz, die in phylogenetischer Betrachtung als noch stärker abgeleitet 
als der durch Cladophora glomerata und Valonia utricularis repräsentierte 
Typus zu gelten hat. In entwicklungsgeschichtlicher Betrachtung sind 
die Ausprägung der Kernphasen und die Verteilung und Dosierung der 
Fortpflanzungsorgane auf die ontogenetischen Phasen unabhängige, ihren 
eigenen Weg gehende Vorgänge, und es ist daher a priori schon nicht zu 
zu erwarten, daß die genetische Abgrenzung dieser Vorgänge mit den 
von uns gezogenen Gattungsgrenzen gleichen Schritt hält. 

Zum Schluß möchte ich noch mit einigen Worten auf die Centriolen- 
frage zurückkommen. Wir haben gesehen, daß sowohl bei den progonen 
als auch bei den progamen Kernteilungen Centriole an den Spindelpolen 
auftreten. Dagegen war ich nicht imstande, bei der rein somatischen 
Mitose Centriole mit Sicherheit nachuzweisen. Ich hebe diesen Umstand 
deswegen hervor, weil er die oft einander widersprechenden Angaben über 
Vorkommen bzw. Fehlen von Centriolen auch bei anderen Angehörigen 
des Thallophytenreiches zu klären vermag. In einer kürzlich veröffent- 
lichten Arbeit über den Kernphasenwechsel von Cladophora gracilis habe 
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ich in gleicher Weise auf dieses Verhalten hingewiesen und gezeigt, daß 
auch bei dieser Alge die Centriole nur in den Mitosen jener Zellen auf- 
treten, welche der Fortpflanzung dienen, also bei der meiotischen Teilung 
in den Gonidangien des Sporophyten und bei den progamen Teilungen 
in den Gametangien des Gametophyten. 

Dieser auffallende Zusammenhang zwischen Auftreten von Centriolen 
und Fertilisierung stellt ein Korrelat dar, das funktionell und phylo- 
genetisch durchaus verständlich ist. Wir wissen, daß zwischen dem Cen- 
triol (Centrosom) und dem Basalkorn eine genetische Beziehung herrscht, 
die man bei den mit einem Geißelapparat versehenen Protisten — für 
uns kommen insbesondere die Flagellaten in Frage — immer wieder 
feststellen kann. Es erscheint daher logisch bedingt, daß im Zustand der 
Fertilisierung, in welchem ein Rückschlag auf die monadoide Organisation 
erfolgt, die kinetische Komponente, die sich in der vegetativen Phase der 
Algen und Pilze offenbar in einem Zustand der Latenz befindet, manifest 
wird. Daß Centriole gerade bei jenen Mitosen in Erscheinung treten, 
welche die Ausbildung der mit einem aktiven Geißelapparat versehenen 
Schwärmzellen (Gonidien oder Gameten) einleiten, entspricht durchaus 
den Vorstellungen, daß bei der Erzeugung solcher Fortpflanzungszellen 
ein entwicklungsgeschichtlicher Rückschlag auf die Organisationsstufe 
der Flagellaten im ontogenetischen Ablauf der Algen und Pilze eingeschal- 
tet ist. Mit diesem phylogenetisch bedingten Rückschlag ist eben die 
Aktivierung der kinetischen Strukturen verbunden, deren Zusammen- 
hang mit dem lokomotorischen Apparat der Algen- und Pilzschwärmer 
außer Frage steht. 

Wir werden für eine ganze Reihe von Algen annehmen dürfen, daß 
das Centriol sich in einem latenten, färberisch nicht darstellbaren Zustande 
befindet, und daß erst beim Übergang vom vegetativen in den fertilen 
Zustand solcher Zellen das Centriol — vielleicht aus einer dauernd 
bestehenden, im Zellkern lokalisierten Anlage hervorgehend — optisch 
manifest wird. Da das Centriol ein autonomes Organell der Zelle ist und 
als solches die Fähigkeit der Vermehrung durch Teilung besitzt, so liegt 
kein Grund vor, eine Neubildung vor jedem Fertilisierungsvorgang 
anzunehmen. Dagegen sprechen die Erfahrungen, die man bisher über 
Centriole und Basalkörner bei den monadoiden Protisten gemacht hat. 
Daß der Zeitpunkt des Manifestwerdens der Centriole gerade mit dem 
Zeitpunkt der Fertilisierung der Algenzelle zusammenfällt, ist zweifellos 
in dem organogenetischen Zusammenhang zwischen Centriol und Basal- 
korn (bzw. GeiBelapparat) begründet. Wieweit sich diese, speziell auf 
Grund der cytologischen Beobachtungen an Valonia utricularis und 
Cladophora gracilis gewonnene Erkenntnis verallgemeinern läßt, bleibe 
zunächst dahingestellt. Es sei damit bloß auf einen Weg gewiesen, auf dem 
eine Klärung der Centriolenfrage im Gebiet der niederen Pflanzen er- 
folgreicu erscheint. Es ist natürlich zu bedenken, daß überall dort, wo 
sich die Entwicklung eines Organes in absteigender Richtung befindet, 
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neben organogenetischen Bindungen auch Divergenzen festzustellen sind. 
Es sei in diesem Zusammenhang an die pennaten Diatomeen erinnert, 
bei denen ein ausgeprägtes kinetisches Zentrum bei der Kernteilung in 
Erscheinung tritt, obwohl bei dieser Organismengruppe, soweit bekannt, 
die monadoide Phase während der Fortpflanzung völlig unterdrückt ist. 
Die zwei in Rede stehenden Algen Valonia utricularis und Cladophora 
gracilis, bei denen eine klare Koinzidenz zwischen dem Auftreten von 
Centriolen und der Ausbildung begeißelter Schwärmzellen besteht, stellen 
einen der möglichen Fälle vor, die im Verlauf der phylogenetischen Ent- 
wicklung von den Flagellaten zum Algen- bzw. Pilztypus verwirklicht 
worden sind. Eine allgemein gültige Regel läßt sich auch in diesem Punkte 
nicht aufstellen. 

Um auf die Verhältnisse bei Valonia utricularis zurückzukommen, 
sei noch darauf verwiesen, daß bei den Kernteilungen in der Diplophase 
(progone und meiotische Teilung) zwei Centriole auftreten, während bei 
der homoiotypen Teilung nur ein Centriol an den Spindelpolen nachge- 
wiesen werden konnte. Diese Tatsache weist eine zweite weitgehende 
Übereinstimmung mit den analogen Verhältnissen bei Cladophora gracilis 
auf. Auch bei dieser Alge finden wir an den Spindelpolen des hetero- 
typischen Teilungsschrittes zwei, bei den haploiden progamen Kern- 
teilungen dagegen nur ein Centriol vor. Bei Cladophora gracilis prägt 
sich dieser Unterschied deshalb noch besser aus, weil die zahlreichen, in 
der fertilen Gamophase sich abspielenden Kernteilungen somatischen 
Charakter haben. Dementsprechend besitzen die Gameten ein Basalkorn, 
die Gonidien deren zwei. Bei Valonia utricularis haben beide Schwärmer- 
sorten zwei Basalkörner, allerdings sind sie bei den vegetativen Schwär- 
mern doppelt so groß wie bei den Gameten (vgl. Abb. 1, Fig. 15, 16 und 
Abb. 3). Diese zahlenmäßige bzw. quantitative Koinzidenz zwischen 
Basalkörnern und Kernphase scheint mir für die Charakterisierung der 
Generationen bzw. Phasen, wie auch für die Wertung ihrer inneren Valenz 
nicht unwesentlich zu sein. Für die Ablesung der Phasenwerte in phylo- 
genetischem Sinne sind diese korrelativen Tatbestände zweifellos von 
Bedeutung. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DES SÄURESTOFFWECHSELS 


SUKKULENTER CRASSULACEEN. III. 


STOFFLICHE ZUSAMMENHÄNGE ZWISCHEN GÄRFÄHIGEN 
KOHLEHYDRATEN UND ORGANISCHEN SÄUREN. 


Von 
JOHANNES WOLF. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Februar 1938.) 


In Verfolg unserer Bemühungen, zu einer klaren Erkenntnis hinsicht- 
lich der Muttersubstanzen der organischen Säuren in den Crassulaceen 
zu gelangen, hatten wir (1) kürzlich einer von BENNET-CLARK (2) ge- 
äußerten Behauptung widersprechen müssen, die besagte, daß die Äpfel- 
säure sich von der in den Crassulaceen mehrfach nachgewiesenen Sedo- 
heptose herleitet. Unsere in dieser Richtung unternommenen Unter- 
suchungen ließen zwischen organischen Säuren und Sedoheptose keinen 
genetischen Zusammenhang erkennen. 

Damit stand die Möglichkeit im Vordergrunde, daß allein gärfähige 
Kohlehydrate als die Substanzen zu betrachten sind, aus denen die Äpfel- 
säure entsteht. Wir sahen uns deshalb veranlaßt, mit verbesserten Metho- 
den erneut! experimentell diese Frage zu überprüfen. In den zu diesem 
Zwecke angestellten mehrteiligen Bilanzversuchen wurden außer den 
organischen Gesamtsäuren und Kohlendioxyd lediglich diejenigen Sub- 
stanzen in die Berechnung einbezogen, die durch das zymatische System 
abgebaut, bzw. durch erwiesene fermentative Spaltung in solche Körper 
übergeführt werden können. Die Hemizellulosen wurden zunächst nur 
soweit berücksichtigt, als sie durch Takadiastase hydrolysiert werden 
und gärfähige Abbauprodukte liefern. 


Methodisches. 

Material. Als Pflanzenmaterial für die anzuführenden Versuche ver- 
wandten wir wiederum hauptsächlich Bryophyllum calycinum, das vor 
allem wegen der Größe und der dekussierten Stellung seiner Blätter sich 
für unsere Versuchszwecke recht geeignet erwies, und das gegenüber 
manchen anderen Crassulaceen den Vorteil der Schleimfreiheit besitzt. 
In geringerem Umfange untersuchten wir daneben auch Bryophyllum 
daigremontianum. 

Materialbehandlung. Da es für unsere Zwecke unbedingt notwendig 
war, über eine größere Zahl von einzelnen Blattportionen zu verfügen, 


1 Vgl. auch 12. 
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die miteinander in möglichst hohem Grade physiologisch vergleichbar 
waren, benutzten wir Blatt-Teilstücke, die wir systematisch auf die er- 
forderliche Anzahl von Ansätzen verteilten ; letztere wurden anschließend 
sofort gewogen. Als Bezugsgröße diente uns stets dieses so gewonnene 
Anfangs-Frischgewicht. Wenn wir uns auch durchaus klar darüber sind, 
daß wir mit diesem Vorgehen nicht im wünschenswertesten Maße die 
natürlichen Bedingungen eingehalten haben, so mußten doch solche 
Rücksichten zugunsten einer Gewinnung vergleichbaren Materials für 
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Abb. 1. Bryophyllum calycinum. Kohlendioxydausscheidung von Blattgewebe bei fort- 
laufender Verdunkelung (Temperatur 22°). — — - - ganze Blatthälften; Blatthälften 
in 6—8 Teile zerschnitten. 








die einzelnen Versuchsstadien zurückgestellt werden; wir glauben indes, 
dies um so eher tun zu dürfen, als es uns im wesentlichen darauf ankam, 
die biochemischen Abläufe zu untersuchen und die möglichen Wechsel- 
beziehungen zwischen den einzelnen Stoffen zu erforschen. Überdies 
scheinen uns die durch die herbeigeführten Schnittverletzungen ver- 
ursachten Veränderungen des Stoffwechsels nicht qualitativer, sondern 
eher quantitativer Natur zu sein, wie aus einem Versuche hervorgeht, 
bei dem wir die Kohlendioxydausscheidung sowohl von ganzen Blatt- 
hälften als auch von solchen bestimmten, die in 6—8 Teile zerschnitten 
worden waren (Abb. 1). 

Da wir Wert darauf legen mußten, das Blattgewebe am Ende der 
einzelnen Versuchsstadien möglichst rasch abzutöten, verwandten wir 
hierzu kochenden 96%igen Alkohol, in dem das Material auch bis zur 
chemischen Untersuchung verblieb. 
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Chemische Untersuchung. Von dem im Alkohol konservierten Blatt- 
gewebe wurde der alkoholische Extrakt abgegossen und die Blattstücke 
2mal mit 80%igem Alkohol abgespült, 24 Stunden bei 70—80° getrocknet, 
bis zur Gewichtskonstanz über Phosphorpentoxyd aufbewahrt und 
gewogen. Hernach pulverten wir das Material im Mörser und brachten 
es wiederum im Exsikkator bis zur Gewichtskonstanz. 

Kohlehydratbestimmung. Die löslichen gärfähigen Zucker und die 
Stärke wurden mit Hilfe der biologischen Methode der Vergärung be- 
stimmt. Hierzu benutzten wir gewöhnlich 1 g Trockenpulver, das zu- 
sammen mit dem aliquoten Anteil des alkoholischen Extraktes verarbeitet 
wurde. Die in dem Trockenpulver noch vorhandenen geringen Mengen 
löslicher Zucker entfernten wir durch 24stündige wäßrige 
Extraktion im Eisschranke. Dieser Extrakt und der bei 
etwa 60° auf dem Wasserbade zur Trockne gedampfte 
aliquote Anteil des alkoholischen Extraktes enthielt nun- 
mehr sämtlichen löslichen Zucker. Mit dem wäßrigen 
Extrakt wurde jetzt der Rückstand vom alkoholischen 
Extrakt ausgezogen und die Flüssigkeit nach Filtrieren 
durch ein zuckerfreies Delta-Filter auf ein bestimmtes 
Volumen aufgefüllt (50—200 cem). 

Den Rückstand der Wasserextraktion zerrieben wir mit 
gewaschenem Seesand aufs Gründlichste [vgl. ENSER (3)], 
schwemmten mit Wasser auf, kochten die Suspension 

Rs (100 cem), die kaum mehr sichtbare Teilstücke enthält, 

' 45 Min. auf dem Wasserbade, setzten nach Abkiihlen 

10 ccm molare Azetat-Pufferlösung (px 4,9) und 10 ccm einer Takadia- 

staselösung (= 50mg Takadiastase) hinzu und hydrolysierten unter 

Toluolzusatz 24 Stunden bei 37°. Die Suspension wurde anschlieBend 

zentrifugiert und der Bodensatz noch 3mal mit heißem Wasser an der 

Zentrifuge gewaschen. Häufige Prüfungen des Rückstandes ließen er- 

kennen, daß alle Stärke hydrolysiert worden war. Die Flüssigkeiten wur- 

den vereint und das Toluol auf dem Wasserbade gänzlich vertrieben; 
aufgefüllt wurde gewöhnlich auf 100—200 ccm. 

Aliquote Teile der beiden Lösungen (Zucker und hydrolysierte 
Stärke) wurden getrennt vergoren. Dazu bedienten wir uns einer von 
VAN SLYKE (4) vorgeschlagenen Methode, die darin besteht, daß in einem 
abgeschlossenen Raume der Zucker mit Hefe vergoren wird, worauf am 
Schlusse der Vergärung durch Zusatz von Natronlauge dafür gesorgt 
wird, daß alles Kohlendioxyd gebunden wird. In einem aliquoten 
Anteile des Gärgutes wird dann nach van SLYKE (5, 6) der CO,-Gehalt 
bestimmt. Wie bei allen Bestimmungsmethoden, die auf Vergärung 
beruhen, müssen der Hefeblindwert und der prozentuale Gärgrad 
des benutzten Hefepräparates bei der Berechnung berücksichtigt 
werden (vgl.7). 
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Das Gärgefäß, daß die in Abb.2 dargestellte Form besaß und ungefähr 
130 cem faßte, wurde beschickt mit: 1. 50—100 cem der zu analysieren- 
den Zuckerlösung, 2. 5 cem Azetatpuffer (py 4,9), 3. 10 com Hefesuspen- 
sion (20 g 3mal ausgewaschene und 2—3 Stunden bei 37° autolysierte 
Riebeck-Unterhefe in 200 cem 








= 
Wasser), 4. 6—7 Glasperlen; 8 Goo r 

in die Birne wurden 20 Trop- à r 

fen einer 5n Natronlauge ge- aS st 

geben. Die Gärgefäße wurden * : 

5 Stunden bei 37° geschüttelt. II 

Nach Ablauf dieser Zeit kipp- N & #F 

ten wir die Natronlauge in 23°, GW HE 0 © 0 0 0 00 #0 700mg 
das Gärgut, schüttelten das angewandte Glukosemenge in 120 ccm Flüssigkeit 
Ganze gut durch und ent- Abb. 3. 


+ e Prozentualer Vergärungsgrad bei der Vergärung 
nahmen einen aliquoten An- verschieden konzentrierter reiner Glukoselösungen. 


teil zur CO,- Bestimmung 
mittels einer Hahnpipette. — Die Methode erlaubt in der vor- 
liegenden Form Zuckermengen von 20—120 mg in 100 cem mit 
einem mittleren Fehler von etwa 3% zu bestimmen (s. Abb. 3). 
Organische Säuren. Siehe II. Mit- 
teilung dieser Reihe (1). 
Gasstoffwechsel. Zum Studium des 
Gasstoffwechsels wurden Kolben von 
der aus Abb. 4 ersichtlichen Form ver- 
wandt. Bei der Füllung der Kolben, 
deren Inhalt bis zum Stopfen genau 
bekannt war, vermerkten wir Tempe- 
ratur und Luftdruck, so daß nach 
Abzug des bekannten Volumens des 
Pflanzengewebes die Gasmengen be- 
rechnet werden konnten. Da diese Art 
uns genügend genaue Ergebnisse lieferte, 









verzichteten wir auf die manometrische Mfilspiofte 
Volumenmessung (8). Am Ende jedes k ER 77772 


Versuches führten wir nach gründlichem vr 4. Atmungsgefäß. 
Durchmischen des Gases eine Probe in 
den gasanalytischen Apparat von van SLYKE über und analysierten sie 
daselbst (9). Die Berechnung des Atmungsquotienten (RQ) aus der 
prozentischen Zusammensetzung des Gasgemisches erfolgte nach Av- 
BERT (10). Die Frischluft wurde häufig analysiert, wobei sich indes keine 
nennenswerten Abweichungen zeigten. 

Bilanzberechnung. Der bilanzmäßige Vergleich zwischen den C-Mengen 
der neugebildeten und denjenigen der verbrauchten Substanz stößt inso- 
fern auf Schwierigkeiten, als wir hierbei auf Differenzbeträge angewiesen 
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sind, die indes mitunter von einer Etappe bis zur andern nur sehr klein sind, 
und die deshalb in solchen Fällen mit verhältnismäßig großen Fehlern 
behaftet sein müssen. Um diese Ungenauigkeit möglichst zu verringern, 
bezogen wir uns bei der Berechnung der Zu- bzw. Abnahmen in den ein- 
zelnen Stadien stets auf den 1. (Ausgangs-) Wert; wir erreichten damit, daß 
mit fortschreitender Entfernung von diesem Ausgangspunkte die den Diffe- 
renzbeträgen durch die möglichen analytischen und sonstigen methodi- 
schen Unzulänglichkeiten anhaftenden Fehler relativ gering werden. 

Zu bemerken ist noch, daß die Werte der CO,-Ausscheidung, die wir 
für jede Portion nur innerhalb einer bestimmten Zeit gemessen haben, 
für die Bilanzberechnung unter Berücksichtigung der geringen mengen- 
mäßigen Verschiedenheiten des jeweils angewandten Pflanzenmaterials 
und unter Zugrundelegung der gemessenen Werte für alle Stadien berech- 
net wurden. — In 2 Versuchen (la und 1b) ermittelten wir die ausge- 
schiedenen CO,-Mengen durch fortlaufende Messung der CO,-Produktion 
einer und derselben Portion nach der PETTENKOFER-Methode. Diese 
Werte wurden dann der Berechnung der CO,-Ausscheidung der übrigen 
Portionen zugrunde gelegt. 

Die von GUTHRIE (19) festgestellte beträchtliche Anteilnahme der 
Zitronensäure an den diurnalen Schwankungen der Säuremenge, die wir 
bestätigen können und auf die wir in einer späteren Mitteilung aus- 
führlicher zu sprechen kommen werden, bedeutet für unsere Bilanz- 
untersuchungen keine Störung, da ebenso wie bei der Äpfelsäure auch bei 
der Zitronensäure das Verhältnis zwischen Anzahl der Gesamt-C- und der 
Karboxyl-C-Atome gleich 2 ist. 


I. Versuche über den Hungerstoffwechsel von Crassulaceen-Blattgewebe 
bei verschiedenen Temperaturen. 
1. Hungerstoffwechsel bei 22° C. 

a) Bryophyllum calycinum. 

40 mittelalte, ausgewachsene Blatter wurden an einem sonnigen, 
warmen Tage (2. 8. 34) gegen 16 Uhr von Freilandpflanzen entnommen, 
mit feuchtem Zellstoff gereinigt, halbiert, und die Blatthälften in je 
5 Teile zerschnitten. Die Teilstücke wurden systematisch auf 10 Portionen 
verteilt und letztere sofort gewogen. Portion I und II (als Kontrolle) 
wurden 17 Uhr 45Min. in kochendem 96%igem Alkohol konserviert. 
Portion III diente zur fortlaufenden Bestimmung der Kohlendioxyd- 
ausscheidung (Barytmethode): Portion IV wurde 17 Uhr 45 Min. zum 
Studium des Gasstoffwechsels in einen 500-cem-Kolben eingeschlossen 
und nach der Gasentnahme mit Alkohol konserviert. Die Portionen V bis 
X verblieben in offenen Kolben bei 22° in feuchtigkeitsgesättigter Luft 
im Dunkeln bis zum Ansatz des jeweiligen Atmungsversuches!. Nach 

1 Die Zeiten für Ansatz und Abbruch der Einzelversuche sind aus der Abb. 5 
zu ersehen. 
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jeder Gasentnahme wurde das verwendete Blattmaterial mit kochendem 
Alkohol konserviert. — Im Anschluß an Portion X wurde Portion III 


untersucht. 


Die Ergebnisse sind in Abb. 5 dargestellt. 
Der Gehalt an organischer Gesamtsäure nimmt von Beginn der Ver- 


dunkelung an erst rascher, dann lang- 
samer zu, erreicht nach 24 Stunden 
ein Maximum und beginnt nunmehr 
sehr langsam abzusinken. 

Kohlehydrate: a) Die Menge der 
Zymohexosen, die zu Versuchsbeginn 
sehr gering ist, beginnt sofort sich 
kräftig zu vermehren und beträgt 
gegen Mittag des nächsten Tages 
etwa das Fünffache derjenigen am 
Abend vorher: nun aber nimmt der 
Gehalt an diesen Zuckern im Laufe 
des zweiten Tages ab, erreicht indes 
im Verlaufe der zweiten Nacht ein 
zweites Maximum, worauf wiederum 
ein Absinken mit anschließendem 
Ansteigen erfolgt. 
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b) Der Stärke-Gehalt des Blatt- 
gewebes, der zu Beginn des Versuches 
3,34% vom Frischgewicht beträgt, 
wird durch eine rasch einsetzende 
Hydrolyse innerhalb von 24 Stunden 
um 47% erniedrigt. Diese Hydro- / 
lyse währt fast genau so lange, wie 
die Menge der organischen Säure 
zunimmt; sobald die letztere wieder 
abnimmt, ist eine Zunahme an Stärke j 
festzustellen. 

c) Die Gesamt-Kohlehydrate. Die 
mengenmäßige Veränderung der Ge- 
samt-KH wird vorwiegend durch 
diejenige der Starke bestimmt; wie 
iiberhaupt die Starke ein vorherrschender Bestandteil der Crassulaceen- 
Blatter ist und nach unseren Befunden bis zu 4% vom Frischgewicht 
betragen kann. 

Gasstoffwechsel. a) Kohlendioxyd-Ausscheidung: Bereits kurze Zeit 
nach Versuchsbeginn ist die CO,-Produktion auf ein Minimum einge- 
schränkt worden. Von Mitternacht ab etwa setzt ein gewaltiger Anstieg 
der CO,-Ausscheidung ein, der bis zum Mittag des nächsten Tages anhält, 
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Abb. 5. Hungerstoffwechsel verdunkelter 
Blätter von Bryophyllum calycinum 
bei 21,8°. 


Planta Bd. 28. 
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worauf ein 12 Stunden währendes Absinken beginnt; anschließend 
erfolgt ein erneutes Ansteigen. Es tritt hier jene seltsame Rhythmik 
der CO,-Ausscheidung zutage, die als erste DELEANO und Meyer (11) 
an gewöhnlichen Laubblättern untersucht haben, wo die periodischen 
Schwankungen allerdings nur gering sind, und die BENNET-CLARK (2) 
bei Sedum praealtum und Crassula lactea mit ähnlichen Amplituden fand 
wie wir bei Bryophyllum (vgl. auch Abb. 1). Allerdings bestätigen unsere 
analytischen Befunde keineswegs die Anschauungen BENNET-CLAREs, 
der eine rhythmische Fluktuation von Säure- und Zuckerkonzentration 
und CO,-Ausscheidung annimmt; vielmehr ist festzustellen, daß kein 
Fluktuieren bei der Säure beobachtet werden konnte, und daß CO,- und 
Zuckerrhythmik nicht parallel, sondern, sofern sie überhaupt bemerkt 
werden konnten, einander entgegengesetzt verlaufen. 


Tabelle 1. Kohlenstoff-Bilanz zu Versuch la. 











Portion 

DU Te a Tree le el | 2 | TR 
CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen während der einzelnen Versuchszeiten. 
3,7 3,7 3,7 3,7 3,7 3,7 3,7 3,7 mg 
6,9 6,9 6,9 6,9 6,9 6,9 6,9 mg 
25,4 25,4 25,4 25,4 254 | 25,4mg 
34,1 34,1 34,1 34,1 | 34,1 mg 
32,1 32,1 32,1 32,1 mg 
20,5 20,5 20,5 mg 
21,6 21,6 mg 
20,0 mg 























Gesamt-CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
3,7 | 106 | 360 | 700 | 1022 | 1227 | 144,3 | 164,3 mg 
Säure-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
15 | 205 | 245 | 270 | 295 | 265 | 250 |240 mg 
Summe von CO,-C- und Säure-C-Produktion. 
118,7 | 215,6 | 281,0 | 340,0 | 397,2 | 387,7 | 394,3 | 404,3 mg 
KH-C-Abnahme der einzelnen Portionen. 


100 | 200 | — | 440 | 340 | 280 | 320 | — mg 
Deckung der Saure-C- und der CO,-C-Produktion durch Abnahme an KH-C. 
84 | | — | 19 | 8 | 72 | 81 | — % 


b) Sauerstoff-Verbrauch. Der Sauerstoff wird von Beginn der Ver- 
dunkelung ab bis etwa gegen Mitternacht in steigender Menge aufgenom- 
men. Dieser Befund in Verbindung mit der gerade zu dieser Zeit beob- 
achteten starken Ansäuerung spricht durchaus gegen die Annahme, daß 
die Säureanhäufung durch einen Mangel an Sauerstoff (18) bedingt sei. 
Im Laufe der nächsten 24 Stunden vermindert sich der Verbrauch pro 
Stunde stark und erreicht gegen Mitternacht ein Minimum, worauf ein 
Anstieg erfol st. 
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c) Atmungsquotient. Aus den vorstehenden Bestimmungen ergibt 
sich, daß der Atmungsquotient sofort nach Verdunkelung auf außer- 
ordentlich niedrige Werte absinkt. Bei der hier eingehaltenen mittleren 
Temperatur (22°) ist indes bereits nach 12 Stunden ein offensichtlich 
gestörter Gleichgewichtszustand wieder soweit ausgeglichen, daß der 
Atmungsquotient den normalen Wert von 1 wieder erreicht hat und ihn 
während der Beobachtungszeit, von geringen Schwankungen abgesehen, 
beibehält. 

Bilanz. Vergleicht man die C-Mengen der neugebildeten Substanzen 
(organische Säuren und CO,) mit denen der verschwundenen Kohle- 
hydrate, so zeigt sich, daß die ersteren zu 80—100% durch die letzteren 
gedeckt werden. In einem Falle (IX) war eine Deckung von nur 72% zu 
bemerken und in einem weiteren Falle nahmen die Kohlehydrate stärker 
ab, als organische Säuren und CO, zunahmen (vgl. Tabelle 1). 


b) Bryophyllum daigremontianum. 

Entsprechende Beobachtungen konnten wir an Blättern von Bryo- 
phyllum daigremontianum anstellen, die denselben Bedingungen wie die 
Blätter in Versuch la ausgesetzt worden waren. 

40 ausgewachsene, mittelalte Blätter wurden am 8. 8. 34, einem sonni- 
gen, warmen Tage, gegen 15 Uhr von Freilandpflanzen entnommen, mit 
angefeuchtetem Zellstoff gereinigt und unter Entfernung der Mittelrippe 
halbiert. Die einzelnen Blatthälften zerlegten wir mittels Rasierklingen in 
jeweils 5 Teile und verteilten die Stücke systematisch auf 10 Portionen, 
die anschließend sofort gewogen wurden. Die 1. Portion wurde 17 Uhr 
mit kochendem Alkohol konserviert. Die 2. Portion diente ab 17 Uhr 
zur fortlaufenden Bestimmung der CO,-Ausscheidung (Barytmethode). 
Die 3. Portion wurde 17 Uhr 18 Min. in einem 1000-cem-Kolben zum 
Atmungsversuch angesetzt, und die Portionen 4—10 bewahrten wir ver- 
dunkelt in der feuchtigkeitsgesättigten Luft des Thermostaten bei 22° C 
bis zum Ansatz für den Atmungsversuch auf!. Nach der Gasentnahme 
wurden die verwendeten Blattmaterialien jeweils mit kochendem Alkohol 
konserviert. Im Anschluß an Portion 10 wurde Portion 2 einem 
Atmungsversuch zur Bestimmung des RQ unterworfen. — Die Ergeb- 
nisse dieses Versuches sind in Abb. 6 dargestellt. 

Der Gehalt an organischen Säuren erreicht nach einem anfangs rasch 
und gleichförmig verlaufenden, später aber flacher werdenden Anstieg 
nach ungefähr 48 Stunden seinen höchsten Wert und beginnt dann wieder 
langsam abzusinken. 

Kohlehydrate. a) Die Zymohexosen, die zu Beginn des Versuches in 
einer Konzentration von 2,5 m Mol/100 g Frischgewicht vorliegen, nehmen 
bis gegen Mittag des nächsten Tages mengenmäßig um 40% zu; am 


1 Die Zeiten für Ansatz und Abbruch der Einzelversuche sind aus Abb. 6 zu 
ersehen. 
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Nachmittag hat sich ihre Konzentration wieder auf 2,0 m Mol/100 g 

Frischgewicht verringert, und während der zweiten Nacht steigt sie zu 

einem zweiten Maximum an, dem im Laufe des zweiten Tages wieder 

ein Tiefstand folgt. Die letzte Bestimmung, die eine nur wenig höhere 

Zuckerkonzentration anzeigt, deutet darauf hin, daß diese anfangs aus- 

geprägten rhythmischen Schwankungen allmählich erlöschen, und daß 
or 207 410 







£0, 
O 


organische Söuren 
lebasısoh] 


—_ 


_ mee. “45 


à 
T 


— 


Gesamtkohlehydrate 





T 
Säuren[m.Mol/100g Frischgewichh| 
Ss 
T 


Kohlehydrate(als Glukose) [m.Mol/1009 Frischgewichf] 
on 
LES 
T 


1 
S 
Dre 
Gasmenge[mMol/Std. und 1009 Frischgemichf] bem 





Zymoherosen 














L a > ee Pre 
nd or 7 70 AVI IE 


Abb.6. Hungerstoffwechsel verdunkelter Blätter von Bryophyllum daigremontianum bei 21,8°. 


die weiteren Veränderungen des Zuckerspiegels nunmehr gleichförmig 
verlaufen werden. 

b) Stärke. Ebenso wie in Versuch la tritt auch hier eine starke 
Hydrolyse der Stärke in Erscheinung. Sind zu Beginn des Versuches 
2,39 g Stärke/100 g Frischgewicht vorhanden, so geht ihre Menge inner- 
halb von 48 Stunden in asymptotischem Verlaufe auf fast !/, (0,86 g) 
zurück. Diese Abnahme dauert auch hier nur solange an, wie die organi- 
schen Säuren zunehmen. In der Folgezeit nimmt die Stärkemenge, wie der 
letzte Analysenwert erkennen läßt, wieder leicht zu und befestigt damit 
die Vorstellung eines gegensätzlichen Verhaltens von Säure und Stärke. 

c) Die Gesamt-Kohlehydrate bedürfen, da sie zum weitaus größten Teile 
aus Stärke bestehen, in ihrem Verhalten keiner weiteren Erläuterung. 

Gasstoffwechsel. a) Kohlendioxyd-Ausscheidung. Die Produktion an 
CO,, die zu Beginn des Versuches noch meßbar ist, wird in den Stunden 
um Mitternacht völlig eingestellt. Doch bereits in der zweiten Hälfte der 
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Nacht setzt die CO,-Ausscheidung wieder ein und erreicht in steilem 
Anstiege gegen Mittag des zweiten Tages ein Maximum, auf das aber im 
Laufe der zweiten Nacht ein allerdings weit schwächer ausgeprägtes 
zweites Minimum folgt. Ebenso wie bei den periodischen Schwankungen 
des Zuckergehaltes tritt bald ein Abklingen ein. Zu bemerken ist, daß die 
Kurve der CO,-Ausscheidung und die der Zuckerkonzentration in ihren 
Schwankungen um !/, A gegeneinander verschoben sind, so daß es schwer 
wird, das Fluktuieren der CO,-Produktion auf eine sich periodisch ver- 
andernde Zuckerkonzentration zurückzuführen, wie es BENNET-CLARK (2) 
tut, allerdings ohne analytische Belege vorzuweisen. 

b) Der Atmungsquotient, der bereits in den ersten Stunden sehr klein 
ist, wird in den Stunden um Mitternacht gleich 0, erhebt sich aber bis 
zum Mittag des nächsten Tages in äußerst steilem Anstiege bis auf 0,85 
und erreicht nach geringen Schwankungen in der dritten Nacht fast den 


Wert 1. 
Tabelle 2. Kohlenstoff-Bilanz zu Versuch 1b. 











Portion 
m. | vs). ..R:vas À. Vi veau L 0.20}, x 
CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen während der einzelnen Versuchszeiten. 
6,4 6,4 6,4 6,4 6,4 6,4 6,4 6,4 6,4 mg 
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 mg 
6,6 6,6 6,6 6,6 6,6 6,6 6,6 mg 


15,0 15,0 15,0 15,0 15,0 15,0 mg 
15,9 15,9 15,9 15,9 15,9 mg 
13,4 13,4 13,4 13,4 mg 
7,8 7,8 7,8 mg 
12,6 12,6 mg 


























Gesamt-CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
64 | 64 | 13,0 | 28,0 | 43,9 | 57,3 | 65,1 | 77,7 | 112,7 mg 
Säure-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
45 | 100 | 165 | 155 | 170 | 190 | 195 | 200 |115 mg 
Summe von CO,-C- und Säure-C-Produktion. 
51,4 | 106,4 | 168 | 183 | 213,9 | 247,3 | 260,1 | 277,7 | 227,7 mg 
KH-C-Abnahme der einzelnen Portionen. 
67 | 142 | 148 | 234 | 217 | 254 | 285 | 298 | mg 
Deckung der Säure-C- und der CO,-C-Produktion durch Abnahme an KH-C. 
— | 134 | 88 | 128 |'101 | 18 | 109 | 107 |115 % 
Bilanz. Ein Vergleich der C-Mengen, die in den neugebildeten Ver- 
bindungen (organische Säuren und Kohlendioxyd) vorhanden sind, mit 
denjenigen der verschwundenen Kohlehydrate zeigt, daB diese Mengen 
einander in fast allen Fallen mit hinreichender Genauigkeit entsprechen, 
so daß mit Bestimmtheit behauptet werden kann, daß als Muttersub- 
stanzen der in Frage kommenden organischen Säuren ‚ur Zymohexosen 
und Stärke anzusprechen sind (vgl. Tabelle 2). 
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2. Hungerstoffwechsel bei 16—17° C. 

Um die gewonnenen Erkenntnisse möglichst sicherzustellen, führten 
wir ebenfalls mit Bryophyllum calycinum einen weiteren Hungerversuch 
bei einer etwas tieferen Temperatur (16—17°) aus. 

14.7.35. An einem sonnigen und heißen Tage wurden 17 Uhr 15 Min. 
40 mittelalte, ausgewachsene Blätter von Freilandpflanzen entnommen, 
von der Mittelrippe befreit und jede Blatthälfte mit einer Rasierklinge in 
6 Teile zerlegt. Die Teilstücke wurden systematisch auf 12 Portionen 
verteilt und diese innerhalb von 10 Min. gewogen. — Portion 1 wurde 
18 Uhr 15 Min. mit heißem Alkohol konserviert. Portion 2 wurde 18 Uhr 
30 Min. in einen 500-ccm-Kolben zum Atmungsversuch angesetzt, und 
die Portionen 3—12 wurden in der feuchtigkeitsgesättigten Luft des 
Thermostaten bei 16—17° bis zum jeweiligen Ansatz des Atmungs- 
versuches aufbewahrt. Nach jeder Gasentnahme wurde das verwendete 
Material in kochendem 96%igem Alkohol konserviert. — Die Ergebnisse 
dieses Versuches sind in Abb. 7 dargestellt. 

Der Gehalt an organischen Säuren steigt in den ersten 20 Stunden 
rasch und gleichförmig an und zeigt nach Erreichen des Höchststandes 
(Zunahme um 72% des Ausgangswertes) keine weitere Veränderung wäh- 
rend der Beobachtungszeit. 

Kohlehydrate. a) Das Verhalten der Zymohexosen ist dadurch gekenn- 
zeichnet, daß die Kurve des Zuckerspiegels nach einem Anstieg um 150% 
des Ausgangswertes in der zweiten Nacht ein Maximum erreicht und 
darauf wieder langsam und im allgemeinen gleichförmig absinkt bis zu 
einem Betrage, der indes noch deutlich über dem des Anfangswertes 
liegt. Die in den beiden vorher angeführten Versuchen beobachteten 
Schwankungen im Zuckergehalte sind hier nicht vorhanden. Die Er- 
scheinung wurde nicht weiter verfolgt. 

b) Stärke. Die bereits aus den Versuchen la und 1b her bekannte 
außerordentlich starke und rasche Hydrolyse der Stärke führt hier dazu, 
daß innerhalb von 20 Stunden der Stärkegehalt des Blattgewebes von 
2500 mg auf 970 mg/100 g Frischgewicht, also auf etwa 40% des Aus- 
gangswertes, absinkt. Nach diesem Abfall, der gerade so lange andauert, 
als auch eine Säureanhäufung zu beobachten ist, bricht die Stärkehydro- 
lyse plötzlich ab, und der Stärkegehalt bleibt fast konstant. Es hat den 
Anschein, als würde nach einem gewissen Verbrauch der restliche Teil 
der Stärke nur ziemlich langsam in den Stoffwechsel einbezogen; denn 
selbst an wochenlang bei gewöhnlicher Temperatur verdunkelten Sprossen, 
etwa von Sedum spectabile, läßt sich unschwer nachweisen, daß die Blätter 
noch sehr stärkereich sind. — Diese sicher festgestellte, bedeutende 
Hydrolyse der Stärke in abgeschnittenen, abgesäuerten Blättern verdient 
vor allem auch deshalb Beachtung, weil BENNET-CLARK (2) für Sedum 
praealtum angibt, daß unter diesen Bedingungen (bis auf die bei BENNET- 
CLARK fehlende Temperaturangabe) der Stärkegehalt ansteigt. 
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c) Gesamt-Kohlehydrate. Auch in diesem Versuche wird das Verhalten 
der Gesamt-KH bestimmt durch dasjenige der Stärke, trotz des gegen- 
läufigen Verhaltens der Zymohexosen. Der überaus beträchtliche Sub- 
stanzverlust, der durch den steilen Abfall der Kurve einen augenfälligen 
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Abb. 7. Hungerstoffwechsel verdunkelter Blätter von Bryophyllum calycinum bei 16—17°. 
Ausdruck findet, wird plötzlich aufgehalten; es tritt ein nur mäßiger 
Verbrauch an Kohlehydraten ein, der offenbar, nachdem die Säure- 
anhäufung eingestellt worden ist, nur dazu dient, das Material für den 
„normalen‘‘ Betriebsstoffwechsel zu liefern, der wohl auch bei den 
Crassulaceen, wie der an 1 heranreichende Atmungsquotient schließen 
läßt, in einer totalen Oxydation der verbrauchten Kohlehydrate bestehen 


dürfte. 
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Gasstoffwechsel. a) Die Kohlendioxyd-Ausscheidung, die bereits zu 
Beginn des Versuches äußerst gering ist, sinkt bis in die Morgenstunden 
noch weiter ab; dann aber setzt der von anderen Versuchen her schon 
bekannte bedeutende Anstieg der CO,-Produktion überraschend plötz- 
lich ein, der bis zum Mittag desselben Tages andauert. In der Folgezeit 
bewegt sich die Kohlendioxydproduktion auf einer deutlich abfallenden, 
durch nur geringe Schwankungen ausgezeichneten Linie. 

b) Der Sauerstoff-Verbrauch des verdunkelten Gewebes wird in den 
ersten 10 Stunden nach Versuchsbeginn fortlaufend erhöht und erreicht 
in den Morgenstunden ein Maximum; dann wird die O,-Aufnahme scharf 
abgebremst, und die O,-Verbrauchskurve nähert sich stark derjenigen 
der CO,-Produktion, der sie in der weiteren Beobachtungszeit parallel 











verläuft. 
Tabelle 3. Kohlenstoff-Bilanz zu Versuch 2. 
Portion 
mu | mm | 2 | v | vi | va | van | 2x | x | xx | xu 
CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen während der einzelnen Versuchszeiten. 
1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 mg 
0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 0,7 mg 
27,5| 27,5] 27,5 | 27,5| 27,5] 27,5] 27,5 | 27,5 | 27,5 mg 
26,2| 26,2 | 26,2| 26,2| 26,2] 26,2 | 26,2 | 26,2 mg 
41,9 | 41,9| 41,9| 41,9; 41,9 | 41,9 | 41,9 mg 
18,4 | 18,4] 18,4] 18,4 18,4 18,4 mg 
17,5 | 17,5| 17,5 17,5 17,5 mg 
25,4| 25,4 25,4 | 25,4 mg 
17,1 17,1 17,1 mg 
18,1 18,1 mg 
22,4 mg 





95 | 292 
96 | 294 
65 | 262 


























Gesamt-CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
1,2 | 1,9| 29,4] 55,6| 97,5 | 115,9 | 134,4 | 159,8 | 176,9 | 194,0 | 216,4 mg 


Säure-C-Produktion der einzelnen Portionen. 


| 377 


Summe von CO,-C- und Säure-C-Produktion. 


| 406 


1347 |352 


| 403 | 450 


| 342 


| 458 


| 352 


| 486 


| 332 


| 492 


| 347 


| 524 


KH-C-Abnahme der einzelnen Portionen. 


| 344 


| 328 | 362 


| 419 


| — 


| 453 


| 332 


| 526 





[330 mg 
| 546 mg 
| 514 mg 


Deckung der Säure-C- und der CO,-C-Produktion durch Abnahme an KH-C. 
| — | 86 


— | 89 


| 85 


| 81 | 81 


| 


87 


94 % 


c) Der Atmungsquotient, der von seinen anfangs äußerst niedrigen 
Werten (0,01) während der ersten 10 Stunden, innerhalb von weiteren 
10 Stunden auf 0,85 ansteigt, deutet klar darauf hin, daß die Aufnahme 
von Extra-O, mit dem Aufhören der Säureanhäufung auf ein Minimum 
eingeschränkt wird. 

Bilanz. Die Aufstellung in Tabelle 3 zeigt, daß im Mittel etwa 85% 


des Kohlenstoffes der neugebildeten Substanzen (organische Säuren und 
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Kohlendioxyd) durch die Abnahme an Kohlenstoff der berücksichtigten 
Kohlehydrate als gedeckt befunden wurden. Unter Hinweis auf die ein- 
gangs erwähnten Fehlermöglichkeiten kann dieses Ergebnis nicht anders 
gedeutet werden, als daß ein genetischer Zusammenhang zwischen den 
Zymohexosen einerseits und Kohlendioxyd und 2-basischen C,- bzw. 
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Alkohol konserviert. 

Portion 2 wurde 16 Uhr 50 Min. in einem 500-cem-Kolben zum Atmungs- 
versuch angesetzt; die Portionen 3—12 wurden im Eisschrank bei 7—8° 
bis zum Ansatz des jeweiligen Atmungsversuches aufbewahrt. Nach 
jeder Gasentnahme konservierten wir das verwandte Blattmaterial in 
kochendem Alkohol. — Die Ergebnisse dieses Versuches sind in Abb. 8 
graphisch dargestellt. 

Der Gehalt des Gewebes an organischen Säuren bleibt nach einem sehr 
geringfügigen Anstiege unmittelbar nach Einsetzen der Verdunkelung 
etwa 15 Stunden lang konstant; gegen Mittag des zweiten Tages aber 
setzt ein neuer, bedeutenderer Anstieg ein, der etwa 10 Stunden lang 
andauert und den Säuregehalt um etwa 40% erhöht; dann folgt wieder 
eine Periode des Stillstandes der Säureanhäufung, die ungefähr 20 Stun- 
den anhält. In der Folgezeit beginnt wieder eine starke Vermehrung der 
organischen Säuren, die bei Versuchsabbruch noch uicht beendet ist 
und bis dahin weitere 60% betragen hat. Die Gesamtzunahme an 
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organischen Säuren beläuft sich auf etwa 100% des Ausgangswertes. — 
Man ist versucht, in diesem treppenförınigen Verlaufe der Säurekurve 
das Nachklingen einer diurnalen Periodizität zu erblicken. Daß diese 
stoßweise Säureanhäufung aber nicht direkt durch den Gehalt des Ge- 
webes an Zucker bedingt ist, dürfte bei einem Vergleiche der ent- 
sprechenden Kurven deutlich werden. 

Kohlehydrate. a) Die Zymohexosen nehmen innerhalb der ersten 
40 Stunden um etwa 160% zu und erfahren dann für längere Zeit keine 
bedeutenderen Gehaltsschwankungen. 

b) Die Hydrolyse der Stärke setzt, bedingt durch die niedere Tempera- 
tur, etwas zögernd ein, und der Stärkegehalt nimmt in der ersten Nacht 
nur um etwa 14% ab; in den Morgenstunden des zweiten Tages blieb 
ihre Menge konstant, sank aber vom Mittag desselben Tages ab erst 
schneller, dann langsamer ab und betrug am Ende des Versuches (nach 
insgesamt 70 Stunden) nur noch !/, der ursprünglich vorhandenen Menge. — 
Vergleicht man die Kurve des Stärke- mit derjenigen des Säuregehaltes, 
so fällt auch hier ohne weiteres der antagonistische Verlauf beider auf; wir 
schließen hieraus, daß die organischen Säuren sich von aktiven Zuckern 
herleiten, die ihrerseits durch Hydrolyse von Stärke entstanden sind. 


Tabelle 4. Kohlenstoff-Bilanz zu Versuch 3. 





Portion 
mu | um | iv] v | vi | via | var] 1x | x | xı | XII 








CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen während der einzelnen Versuchszeiten. 


1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 1,9 mg 
1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,2 1,3 1,2 1,2 1,2 mg 
3,8 3,8 3,8 3,8 3,8 3,8 3,8 3,8 3,8 mg 

12,0} 12,0] 12,0] 12,0} 12,6} 12,0 | 12,0 | 12,0 mg 

22 2,2 2,2 2,2 2,2 22 2,2 mg 

0,9 0,9 0,9 0,9 0,9 0,9 mg 

6,1 6,1 6,1 6,1 6,1 mg 

4,1 4,1 4,1 4,1 mg 

16,6 16,6 | 16,6 mg 

15,0 | 15,0 mg 

13,7 mg 
































Gesamt-CO,-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
1,9 | 3,1 | 69 | 18,9] 21,1| 22,0| 28,1| 32,2] 48,8| 63,8 | 77,5 mg 
Säure-C-Produktion der einzelnen Portionen. 
33,5 | 33,5 | 48,0 |168 |250 |240 |255 |288 | 365 |404 |495 mg 


Summe von CO,-C- und Säure-C-Produktion. 
35,4 | 36,6 | 54,9 | 186,9 | 271,1] 262 | 283,1 | 320,2 | 413,8 | 467,8 | 572,5 mg 
KH-C-Abnahme der einzelnen Portionen. 
2 | 0 |46 [130 |205 |276 1309 |346 |445 |485 |517 mg 


Deckung der Säure-C- und der CO,-C-Produktion durch Abnahme an KH-C. 
— | — | — 170 176 1105 |109 [108 | 107 | 104 | 90 % 
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c) Das Verhalten der Gesamt-Kohlehydrate weicht von dem der Stärke 
prinzipiell kaum ab; nur findet man hier, ebenso wie bei den vorher- 
gehenden Versuchen, die charakteristische Kurve des Stärkegehaltes 
durch das entgegengesetzte Verhalten der Zymohexosen in etwas ge- 
dämpfter Form wieder. 

Gasstoffwechsel. Da die Bestimmung des äußerst geringfügigen Gas- 
stoffwechsels in diesem Versuche durch Anwendung relativ kleiner 
Materialmengen mit einem größeren Fehler behaftet ist, sind die Kurven 
für CO,, O, und CO,/0, nicht in die Abbildung eingetragen worden. Die 
Werte für CO,/O, liegen alle sehr tief. Nur gegen Ende des Versuches 
steigt der Atmungsquotient etwas an, ohne indes den Wert 1 zu erreichen. 

Bilanz. Die bilanzmäßige Auswertung auch dieses Versuches läßt 
erkennen, daß keine Notwendigkeit besteht, andere Substanzen als 
gärfähige Kohlehydrate für die Stofflieferung zur Bildung von Dikarbon- 
säuren der C,- bzw. Trikarbonsäuren der C,-Reihen verantwortlich zu 
machen. Die Aufstellung in Tabelle 4 zeigt, daß 90—110% des Kohlen- 
stoffes der neugebildeten Körper (Kohlendioxyd und organische Säuren) 
durch die Abnahme an Kohlehydrat-Kohlenstoff gedeckt werden. 


II. Vergleichende Betrachtungen über den Einfluß der Temperatur 

auf Säure- und Kohlehydratstoffwechsel. 

Die Erkenntnis der qualitativen Beeinflußbarkeit des Stoffwechsel- 
ablaufes bei den Crassulaeeen durch die Temperatur hat bereits in unserer 
ersten Mitteilung die Vorstellungsbildung weitgehend und richtung- 
gebend beeinflußt. Unsere hier dargelegten Befunde lassen nun über 
den Nachweis des Bestehens klarer genetischer Beziehungen zwischen 
organischen Säuren und Kohlehydraten hinaus unter dem Gesichts- 
punkt der Temperaturabhängigkeit noch Betrachtungen über das stoff- 
liche Geschehen zu, die zu einer weiteren Erhellung der im Titel der Arbeit 
genannten Frage beitragen können. 

Unsere früher geäußerte (12) Arbeitshypothese über den Chemismus 
der Säurebildung in den Crassulaceen, an der wir grundsätzlich auch noch 
heute festhalten, erkannte den Besonderheiten des karboxylatischen 
Systems dieser Pflanzen eine entscheidende Bedeutung für die Um- 
steuerung des Energiestoffwechsels von der normalen Atmung zur Säure- 
bildung zu, und zwar auf Grund der durch Indizien erschlossenen Wirk- 
samkeit eines Mechanismus, der die karboxylatische Aktivität zeitweise 
zu hemmen vermag, über dessen Charakter aber nur vermutungsweise 
etwas geäußert werden konnte (13). 

Es muß betont werden, daß diese Vorstellung von uns angesichts 
des Mangels ins einzelne gehender Versuche und der Kompliziertheit 
der vermuteten Reaktionsfolgen mehr als Programm denn als vollendete 
Erklärung aufgefaßt wird; denn ein Beweis für den Eintritt einer faktisch 
derart wirksamen Karboxylasehemmung ist von uns nicht erbracht 
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worden. Es könnte demnach mit der gleichen Notwendigkeit an eine 
Sistierung derjenigen Umwandlungen gedacht werden, welche die (,- 
Körper im Verlaufe der primären Spaltung bis zum Erreichen der Brenz- 
traubensäure-Stufe erfahren müssen. 

Allgemein gesagt, sahen wir in der bei Temperaturerniedrigung ein- 
tretenden Säureanhäufung das Ergebnis einer Reaktionsfolge, die von 
einem bestimmten Produkt der primären Zuckerspaltung ausgeht, das 
uns zunächst noch unbekannt ist, aber diesseits der Brenztraubensäure- 
Stufe liegen muß. Diese Reaktionsfolge ist dadurch bedingt, daß die 
Erniedrigung der Temperatur eine vorübergehende Hemmung des nor- 
malen Abbaues jener ,,Gabelsubstanz‘ bewirkt. Von den zahlreichen 
Möglichkeiten, die zu solch einer Hemmung führen können, seien im 
folgenden drei herausgegriffen. 

1. Für das Vorliegen einer zu diesem Ziele führenden direkten Be- 
einflussung der Geschwindigkeit dieser Abbaureaktion infolge des Be- 
stehens einer anomalen Temperaturabhängigkeit dieses Vorganges fehlen 
uns zur Zeit Hinweise. Vor allem steht Deutungen in dieser Richtung 
die Unüberblickbarkeit der Reaktionsgleichgewichte in der lebenden 
Zelle entgegen. 

2. Eine weitere Möglichkeit wurde in unserer ersten Mitteilung er- 
örtert, wobei die Beteiligung spezifisch hemmender Stoffe in Anlehnung 
an Befunde und Vorstellungen von WETZEL und RUHLAND (13) in Be- 
tracht gezogen wurde. | 

Mit der Feststellung, daB bei Hefe- und Samenpräparaten bereits 
geringe Aldehydkonzentrationen die Karboxylasetätigkeit erheblich hem- 
men, schien WETZEL (20) der Erklärung des biologischen Prinzipes einer 
Verhinderung des karboxylatischen Brenztraubensäure - Abbaues nahe 
zu sein. Mit diesem Befunde war auch gleichzeitig die Möglichkeit einer 
zeitweise andersartigen Weiterverarbeitung des Pyruvinates als durch 
Dekarboxylierung gegeben, etwa in ähnlicher Weise, wie sie von ToE- 
NIESSEN und BRINKMANN (24) für den tierischen Organismus angenommen 
wird. Ganz besonders beachtenswert war für uns nun der Befund (13), 
daß bei Bryophyllum calycinum in zwei orientierenden Versuchen eine 
Substanz von Aldehydnatur in den Blättern über Nacht um 70—80% 
zunahm. Es lag nahe, diese Aldehydanhäufung für die Hemmung der 
Karboxylasetätigkeit verantwortlich zu machen. 

Nach neueren Untersuchungen von BENNET-CLARK indes scheint es 
nun, als könne dieser Hemmungsmechanismus für eine Verminderung 
der karboxylatischen Aktivität in unseren Pflanzen nicht herangezogen 
werden, denn dieser Forscher konnte im Preßsafte von Crassulaceen- 
Blättern nur Aldehydkonzentrationen antreffen (Methode: Fällung des 
Aldehyds mit 2,4-Dinitrophenylhydrazin und nephelometrische Bestim- 
mung des Hydrazons), die weit unter denen lagen, welche nach WETZEL 
eine merkliche Hemmung der Pyruvinatspaltung bewirken. Auch 
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Befunde von KAKEsITA (21) dürften kaum für eine durch einen erhöhten 
Aldehydgehalt verursachte Umsteuerung des Kohlehydratabbaues in 
Richtung auf Äpfelsäurebildung sprechen, denn die von diesem Forscher 
festgestellte beträchtliche Aldehydanhäufung zeigte sich vorwiegend 
im Anschluß an eine Anaerobiose bzw. eine Warmbadbehandlung, unter 
Bedingungen also, die eine Äpfelsäureanhäufung entweder gar nicht 
oder nur in sehr beschränktem Umfange zulassen. 

Wir hielten es auf Grund der vorliegenden, einander zum Teil wider- 
sprechenden Befunde für notwendig, die Verhältnisse nachzupriifen; 
hierbei zeigte sich, daß einer Äpfelsäureanhäufung nicht regelmäßig eine 
Aldehydanhäufung parallel geht. 

Methodik der Aldehydbestimmung: Wasserdampfdestillation des 
Blattbreies oder des Preßsaftes unter Zusatz von Bleikarbonat; Vorlage: 
eisgekühlte NaHSO,-Lésung; Redestillation des Aldehydes nach Zer- 
legung der Bisulfitverbindung und erneutes Auffangen in Bisulfit [vgl. 
NEUBERG und REINFURTH (22)]; Titration nach Rırrer-Fürth. 

Bryophyllum calycinum. 3.und4.9.34. Ausgewachsene Blätter wurden 
an einem sonnigen, warmen Tage gegen 16 Uhr von Freilandpflanzen ent- 
nommen, gewaschen und halbiert. Die eine Blatthälftenportion (161,4 g 
Frischgewicht) wurde sofort (16 Uhr 30 Min.) durch eine Fleischmaschine 
gedreht; Brei samt Spülwasser anschließend der Wasserdampfdestilla- 
tion unterworfen. — Die andere Portion wurde über Nacht bei 19° dunkel 
aufbewahrt und am nächsten Morgen 7 Uhr 30 Min. ebenso verarbeitet. 


Abendwert ...... 1,83 mg Aldehyd/100 g Frischgewicht 1 
Morgenwert . . . . . . 2,16 mg Aldehyd/100 g Frischgewicht 


Zunahme 18% 


In einem zweiten Versuche mit Bryophyllum calycinum (4. 9. 34) 
entnahmen wir die Blätter bereits am Mittage eines sonnigen, warmen 
Tages, zu einer Zeit also, zu der mit Sicherheit ein lebhafter Säureabbau 
stattfand; die erste Blatthälftenportion (178,2 g) wurde 12 Uhr 30 Min. 
verarbeitet und die zweite Portion um 17 Uhr, nachdem sie bis dahin 
bei 21° dunkel aufbewahrt worden war. 


Mittagswert . . . . . . 2,14 mg Aldehyd/100 g Frischgewicht 
Abendwert . ._. . . . 1,66 mg Aldehyd/100 g Frischgewicht 


Abnahme 22% 


Sempervivum glaucum. 27. und 28. 5.36. Tag sonnig, warm. Blatt- 
rosetten gegen 15 Uhr entnommen und halbiert. Die eine Portion wurde 
sofort durch die Fleischmaschine gedreht, der Brei abgepreßt und 300 ccm 
des Preßsaftes der Wasserdampfdestillation unterworfen. Die andere 
Portion lagerte bei 20° dunkel bis zum nächsten Tage gegen 12 Uhr und 
wurde dann ebenso verarbeitet. 


1 Alle Werte als Azetaldehyd berechnet. 
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Abendwert ...... 0,62 mg Aldehyd/100 ccm Preßsaft 
Morgenwert . . . . . . 0,87 mg Aldehyd/100 cem PreBsaft 
Zunahme 40% 


Sempervivum glaucum. 2. und 3. 6.36. Tag sonnig, warm. Blätter 
14 Uhr 30 Min. entnommen, gut gemischt und auf 4 Portionen verteilt 
(je 400g). Portion 2—4 bei 19° im Dunkeln aufbewahrt. Aldehyd- 
bestimmungen wurden im Preßsafte vorgenommen. 
2.6.36 15 Uhr: 0,77 mg Aldehyd/100 ccm Preßsaft 
2.6.36 19 Uhr: 0,62 mg Aldehyd/100 ccm Preßsaft 


3.6.36 8 Uhr: 0,73 mg Aldehyd/100 ccm Preßsaft 
3.6.36 13 Uhr: 0,62 mg Aldehyd/100 ccm PreBsaft 


Entsprechende, uneinheitliche Befunde, die wir im einzelnen nicht 
anführen, erhielten wir bei Blättern von Sempervivum glaucum auch mit 
der 2,4-Dinitrophenylhydrazinmethode von NEUBERG und Simon (23): 
wir konnten finden, daß der morgendliche Aldehydgehalt entweder 
ebenso groß war wie der Gehalt am Abend zuvor, oder daß er höher oder 
tiefer lag als der Abendwert. 

Die BENNET-CLARKsche Ablehnung der Folgerungen von WETZEL 
und RuHLAnD gründet sich, soweit sie auf eigenen Versuchen beruht, 
auf die einmalig festgestellten geringen Aldehydgehalte der Blätter; sie 
muß indes wegen der Unwahrscheinlichkeit einer gleichmäßigen Ver- 
teilung des Aldehydes im Gewebe wenig gerechtfertigt erscheinen. Unsere 
hier wiedergegebenen Versuche, in denen vergleichbares Material in 
verschiedenen Stoffwechselstadien untersucht wurde, dürften hingegen 
solchen Einwänden eher standhalten. Um indes die immerhin noch offen- 
bleibende Möglichkeit auszuschalten, daß etwa trotz einer im Ganzen 
feststellbaren Abnahme des Aldehydgehaltes doch eine Konzentrations- 
erhöhung an speziellen Reaktionsorten erfolgte, untersuchten wir den 
Einfluß, den eine Begasung von Bryophyllum-Blättern mit Azetaldehyd 
auf die Säureanhäufung ausübt ; wir setzen hierbei voraus, daß durch solch 
eine Behandlung eine Aldehydanhäufung vor allem an diesen Reaktions- 
orten erfolgen wird. 

Es wurde bei diesen Versuchen so vorgegangen, daß wir Blatthälften 
über Nacht in Glasglocken, deren Atmosphäre mit einer 1—1,5 Vol.-%igen 


mMol Gesamtsäure (als 2-basische organische Säure berechnet)/1 g 
Trockengewicht. 





Ohne Aldehyd Mit Aldehyd 
Morgen 
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Azetaldehydlösung im Gleichgewicht stand, derart aufhängten, daß durch 
sie zu Beginn des Versuches die azetaldehydhaltige Luft gesaugt werden 
konnte: die Kontrollblätter wurden unter Ausschluß von Azetaldehyd 
bei der gleichen Temperatur (ungefähr 20°) in ebensolchen Glasglocken 
aufbewahrt. Schädigungen der Versuchsblätter waren in keinem Falle 
zu bemerken. 

Aus der vorstehenden Aufstellung ist zu ersehen, daß bei der ange- 
wandten Aldehydkonzentration in keinem Falle unter dem Aldehyd- 
einfluß eine stärkere Säureanhäufung stattgefunden hat als in den 
Kontrollansätzen ohne Aldehyd, vielmehr säuert gerade das unbehandelte 
Blattgewebe bedeutend kräftiger an als das mit Azetaldehyd begaste. 

Die Ergebnisse der hier vorgelegten Versuche veranlassen uns deshalb, 
von einer Erklärung der Karboxylasehemmung bei Crassulaceen durch 
Aldehydanhäufung abzusehen und die Lösung der Frage nach dem 
Mechanismus dieser Hemmung in anderer Richtung zu suchen. 

3. Fernerhin besteht die Möglichkeit, daß die in Frage stehenden 
Reaktionen mit Reaktionsfolgen im KH-Abbau, die jenen vorausgehen, 
und deren Reaktionsgleichgewichtslagen stark temperaturabhängig sind, 
auf die Weise zusammenhängen, daß der Ablauf beider Vorgänge an die 
Gegenwart eines gemeinsamen „Aktivators“ gebunden ist. Würde dieser 
Aktivator bei der etwa durch eine Temperatursenkung bedingten Gleich- 
gewichtsverschiebung der letzteren Reaktion durch besondere Affinitäts- 
verhältnisse von Gliedern dieses Vorganges bevorzugt in Anspruch ge- 
nommen, so müßte eine Hemmung der normalen Abbaureaktion des 
Zuckers erfolgen. — Einige Tatsachen, die für eine Gültigkeit dieser 
dritten Hypothese sprechen können, führen wir im folgenden an. 

A. Die organischen Säuren häufen sich um so stärker an, je tiefer 
die Temperatur gesenkt wird (2): Finden wir bei 22° (Versuch la) eine 
maximale Anhäufung von etwa 12 mMol/100 g Frischgewicht an Säure, 
so treffen wir bei 16—17° (Versuch 2) etwa 19 mMol/100 g Frischgewicht 
an, und bei 7—8° (Versuch 3) ist die Säureanhäufung bei einem Gehalte 
von über 21 mMol/100 g Frischgewicht noch nicht zum Stillstande ge- 
kommen; sie erreicht, wie aus einem hier nicht wiedergegebenen Versuche 
zu ersehen ist, unter diesen Bedingungen Werte von 25 mMol/100 g 
Frischgewicht. Diese Befunde stehen keineswegs im Widerspruch zu 
unseren früheren Angaben (12, vgl. auch 8), da damals lediglich das 
allein interessierende diurnale Verhalten untersucht wurde. 

Je größer der Temperatursprung nach unten ist, eine desto längere 
Zeit wird auch benötigt, um die mit der Temperatursenkung in Zu- 
sammenhang stehende Störung des normalen Hexoseabbaues auszu- 
gleichen. Dies ist zu ersehen bei einem Vergleiche der Kurven für At- 
mungsquotienten und Säuregehalte der Versuche la und 3, und aus einem 
Versuche (Abb. 9), bei dem vergleichbares Blattmateria: von Bryophyllum 
calycinum, das vor Versuchsbeginn 24 Stunden bei 32° geweilt hatte, 
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bei verschiedenen Temperaturen auf seinen Atmungsquotienten fort- 
laufend untersucht wurde. 

Auf jeden Fall, auch bei sehr niedrigen Temperaturen, läßt sich also 
bei genügend langer Dauer der Temperatureinwirkung ein Atmungs- 
quotient erreichen, dessen Wert auf einen vollständig verlaufenden Abbau 
der Hexosen zu schließen erlaubt. 

B. Hinsichtlich des Einflusses der Temperatur auf den KH-Stoff- 
wechsel lehrt uns eine Reihe von älteren und neueren Untersuchungen (14, 
15), daß in stärkehaltigen Organen bei niedrigen Temperaturen die Stärke 

verschwindet, und daß sich gleichzeitig 











| ; Zucker anhäuft. Die Vielzahl der Beob- 
u “+ #C achtungen läßt keinen Zweifel darüber 
43 bestehen, daß essich um eineim Pflanzen- 
os reiche allgemein verbreitete Wirkung 
Pr sde der Temperatur handelt. 
Î be Auch unsere sukkulenten Crassula- 
oo, 4 ceen verhalten sich entsprechend, wie 
& ar bereits aus einem Vergleiche der Stärke- 
aw gehalte im Gleichgewichtsstadium bei 
ar verschiedenen Temperaturen hervorgeht 
(vgl. Versuche la, 2 und 3): Sind bei 22° 
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ar vorhanden, so sinkt ihre Menge bei 
ya. ea Zur Zu SURPRIS 16—17° auf 4-5 mMol/100 g Frisch- 
In 1935 wm gewicht, und bei 7—8° sogar unter 


Abb. 9. Bryophyllum calycinum. Fort- 3mMol/100g Frischgewicht; wie aus 

ar #7 "0 —2$ einem hier nicht wiedergegebenen Ver- 

Blattmaterial bei 35, 21 und 8°. suche zu entnehmen ist, liegt der Gleich- 

gewichtswert der Stärke unter diesen 

Bedingungen bei 0,5 mMol/100 g Frischgewicht. Da diese Versuche nicht 

unbedingt miteinander vergleichbar sind, überprüften wir diese Verhält- 
nisse noch an einheitlichem Material. 

Versuch 6. Bryophyllum calycinum. 54 ausgewachsene Blätter wurden 
am 23.7.35 um 19Uhr von Freilandpflanzen entnommen und bei 
16—17° unter einer feuchten Glocke bis zum 1.8.35 dunkel gelagert. 
Nun schnitten wir die Mittelrippen der Blätter heraus, zerlegten die 
Blatthälften in je 8 Teile und verteilten die Teilstücke systematisch auf 
16 Portionen. Fünf dieser Portionen wurden bei 6—7° dunkel gelagert, 
fünf weitere bei 16—17° und weitere fünf bei 32°. Zu den aus der Abb. 10 
ersichtlichen Zeiten wurden die einzelnen Portionen mit kochendem Alko- 
hol konserviert. 

Bereits vor dem 1. 8. hatte sich der Gleichgewichtszustand, für 
den wir einen Atmungsquotienten von etwa 1 als charakteristisch an- 
nehmen, eingestellt. Durch Überführen des bei 16—17° vorbehandelten 
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Materials nach höheren bzw. tieferen Temperaturen wurde das Gleich- 
gewicht gestört, und der Atmungsquotient erhob sich im ersteren Falle 
für kürzere Zeit über 1, während er im zweiten Falle vorübergehend 
stark absank ; bei der mittleren Temperatur verblieb der Wert auch weiter- 
hin nahe bei 1. 

Der Gehalt an organischen Säuren nahm erwartungsgemäß bei Er- 
höhung der Temperatur ab, während er bei Erniedrigung derselben lang- 
sam und stetig anstieg; bei gleichbleibender Temperatur veränderte 
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Abb. 10. Bryophyllum calycinum. Gesamt-KH , Stärke —-—-— und 
Zymohexosen ---------- bei verschiedenen Temperaturen (32, 17 und 7°). 


sich der Säurespiegel innerhalb der Beobachtungszeit, von geringen 
Schwankungen abgesehen, nicht. 

Der Stärkegehalt (Abb. 10) verminderte sich bei der mittleren Tem- 
peratur nur ganz geringfügig; bei der erhöhten Temperatur (32°) nahm 
er um ein Geringes zu; bei 7° indes wurde eine bedeutende Menge von 
Stärke hydrolysiert. Das Verhalten der Zymohexosen war unter den 
gewählten Bedingungen dem der Stärke fast genau entgegengesetzt. 
In allen 3 Fällen wurde nach einer gewissen Zeit hinsichtlich der gär- 
fähigen Zucker eine deutliche Gleichgewichtslage erreicht, die sich jedoch 
mit sinkender Temperatur auf eine höhere Zuckerkonzentration verschiebt. 

Die Tatsache nun, daß sich bei dieser Stärkehydrolyse Zucker anhäuft, 
beweist, daß der Stärkeabbau nicht deshalb erfolgt, weil etwa die Spalt- 
produkte (Zucker) unter diesen Verhältnissen relativ bevorzugt aus dem 
Gleichgewichtssystem entiernt werden. Vielmehr dürfte auf Grund der 
WinkLErschen (16) und der Czapekschen (17) Untersuchungen die 
nächste Ursache für die bei sinkender Temperatur eintretende Stärke- 
hydrolyse eine „Erhöhung der Konzentrationsschwelle“ des Zuckers 
. fiir den Eintritt der Stärkekondensation‘ sein. 

Somit sehen wir als das primäre Geschehen bei der hier in Betracht 
kommenden Reaktionsfolge den bei niederer Temperatur mit verstärkter 


Planta Bd. 28. 6 
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Geschwindigkeit erfolgenden Abbau der Stärke an, mit der Folge, daß das 
Gewebe mit Zucker und Zuckerspaltprodukten überschwemmt wird. 
Wäre die Säurebildung allein der durch die erniedrigte Temperatur 
begünstigte Vorgang, so dürfte keine Überschwemmung mit Zucker ein- 
treten, sondern es müßte der Zuckerspiegel absinken. 

Diese Beobachtungen und die aus den vorstehend wiedergegebenen 
Bilanzversuchen ersichtliche strenge Übereinstimmung im Ablaufe der 
Vorgänge der Säureanhäufung und der Stärkehydrolyse, soweit sie analy- 
tisch faßbar sind, geben uns Anlaß, nicht nur zu behaupten, daß beide 
Vorgänge durch genetische Beziehungen miteinander verbunden sind, 
sondern auch zu vermuten, daß mechanische Wechselwirkungen in dem 
oben (unter 3) angedeuteten Sinne bestehen. Eine wesentliche Voraus- 
setzung dafür, daß die Pflanze den äußerst lukrativen Säurestoffwechsel 
einschlagen kann, glauben wir somit in mechanischer und in stofflicher 
Hinsicht darin erblicken zu dürfen, daß abbaufähige Zymohexosen 
durch Hydrolyse von Stärke in bedeutend höherem Maße bereitgestellt 
werden, als es der Ablauf des normalen, unter Energieerschöpfung des 
Ausgangsmaterials verlaufenden Atmungsvorganges erforderte. 

Diese Vorstellung versucht vor allem das auffallende gegensätzliche 
Verhalten von Stärke und organischen Säuren in Einklang zu bringen; 
sie vermag zugleich auch verständlich zu machen, weshalb stets dann, 
wenn die Stärkehydrolyse eingestellt wird, auch die Säureanhäufung 
abgestoppt wird, und zwar auch dann, wenn noch beträchtliche Mengen 
verfügbarer Zymohexosen bereitstehen — eine Erfahrung, die zeigt, daß 
die Meinung GusSTAFsoNs (18), der Höchstbetrag an Säure, der gebildet 
werden könne, hänge von den Nahrungssubstanzen (hauptsächlich KH) 
ab, in dieser allgemeinen Fassung den tatsächlichen Verhältnissen nicht 
gerecht wird und günstigstenfalls denjenigen bei niedrigen Temperaturen 
entspricht. 

Leider sind einerseits unsere Erkenntnisse hinsichtlich der tieferen 
Ursachen für die Verschiebung des Verhältnisses Stärke/Zucker bzw. für 
die gesteigerte Stärkehydrolyse bei Temperatursenkung zu unvollkommen 
und andererseits die Untersuchungen über die Temperaturabhängigkeit 
der Säurebildung, soweit sie sich mit einer quantitativen Bestimmung 
der Gesamtsäuren befassen, zu wenig umfassend, als daß eine kausale 
Behandlung der Frage im Augenblicke durchgeführt werden könnte. 
Immerhin dürfte dieser neue Gesichtspunkt: Parallelität von Stärke- 
hydrolyse und Säureanhäufung (und umgekehrt!) es wert sein, an Hand 
eines umfangreicheren Materials auf einer breiteren Grundlage nach- 
geprüft zu werden. 

Es darf an dieser Stelle kurz zu Einwänden BENNET-CLARKs gegen 
unsere Hypothese und zu den Vorstellungen BENNET-CLARKSs selbst Stel- 
lung genommen werden, welche die gleiche Frage, mit der wir uns hier 
beschäftigten, zum Gegenstande haben. 
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BENNET-CLARK führt aus, daß sowohl er als auch Astruc ausnahms- 
weise Atmungsquotienten über 2 dann gefunden hat, wenn sich der Äpfel- 
säuregehalt vermindert. Er behauptet nun, daß diese Tatsache mit der 
„Leipziger Ansicht“ nicht in Einklang zu bringen sei, da hiernach nur die 
Hälfte oder weniger als die Hälfte des Äpfelsäure-C zu Zucker-C resyn- 
thetisiert werden könne. Er stützt sich dabei auf die von der ‚Leipziger 
Schule‘ indes nie angezogenen Gleichungen: 

C,H,O, + 1,0, —— 2C0, + H,0 + CH,-COH 
CH, - COH + 1,,0, — +1}, C,H,,0,. 

Wie aus dem von uns veröffentlichten Schema zu ersehen ist, nehmen 
wir an, daß eine Resynthese von der C,-Stufe ausgeht, und daß die Äpfel- 
säure über Oxalessig-, Brenztrauben-, Phosphobrenztrauben-, Phospho- 
glyzerin-, Glyzerinaldehydphosphorsäure in Hexosen umgewandelt wird, 
wobei besonders der von GREEN, NEEDHAM und DEWAN (25) beschriebenen 
Oxydoreduktion zwischen Malat und Phosphoglyzerat, die zu Oxalazetat 
und Triosephosphat führt, eine wichtige Rolle zukommen dürfte. Beim 
Ablauf dieser Reaktionsfolge allein würde ein Atmungsquotient von oo 
gemessen werden können. Daß dies indes bei Pflanzengewebe niemals der 
Fall sein wird, beruht darauf, daß stets ein gewisser Bruchteil primärer 
Spaltprodukte zu CO, und Wasser oxydiert werden wird, da dieser Resyn- 
thesevorgang Energiezufuhr erfordert. Hierdurch wird der Atmungs- 
quotient nach Maßgabe der Beteiligung letzterer Vorgänge, die für sich 
allein einen RQ von 1 bedingen, erniedrigt werden!. Die Beteiligung 
von Wasserstoffakzeptoren bzw. von -donatoren vermag unter gewissen 
Bedingungen den RQ ebenfalls abzuwandeln. Eine Bewertung und Aus- 
deutung des RQ muß deshalb mit besonderer Vorsicht geschehen, vor 
allem dann, wenn eine Einsicht in die am Gesamtvorgange beteiligten 
Teilreaktionen zur Zeit nicht möglich ist. 

BENNET-CLARK drückt seine Auffassung durch das folgende Schema aus: 

Polysaccharide ——— Heptose «—— Polysaccharide 


+ a 
„Glykolyseprodukte“ ——— Apfelsäure 





co, 


Die sehr generell gehaltenen Ansichten glauben wir dahin verstehen zu 
dürfen, daß die aus Polysacchariden entstehenden Zucker (Heptose!) 
durch ,,glykolytische“ Spaltung in einen C,- und in einen C,-Körper zer- 
fallen. Der C,-Körper kann sowohl zu Polysacchariden resynthetisiert 
als auch zu Kohlendioxyd abgebaut werden. Der C,-Körper indes 
geht in Äpfelsäure über, die ihrerseits wiederum nach Spaltung und 
Reduktion (vielleicht über Glykolaldehyd) in Polysaccharide umgewandelt 


1 Der von uns bei der Absäuerung gefundene Höchstwert des Atmungsquotienten 
betrug 1,66 (Bryophyllum calycinum). — Der weit undurchsichtigere Abbau der 
Zitronensäure muß hier zunächst außer acht gelassen werden. 
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wird. Allgemein muß gesagt werden, daß BENNET-CLARK mit recht ge- 
wagten Vorstellungen arbeitet. So muß er nicht nur eine neuartige KH- 
Spaltung annehmen (Polysaccharide in C,-Monosen, letztere in C,- und 
C,-Körper), sondern ebenso eine ungewöhnliche Aufspaltung der Äpfel- 
säure. Im Interesse einer objektiven Beurteilung der BENNET-CLARK- 
schen Hypothese wäre es außerordentlich wünschenswert gewesen, wenn 
der Verfasser, neben Angaben über das Verhalten der organischen Säuren 
und der Kohlendioxydproduktion auch solche über das Verhalten der 
Stärke und der Zymohexosen an zugänglicher Stelle veröffentlicht hätte; 
denn diese Angaben gehören zweifellos zu den unentbehrlichsten Beweis- 
stücken. Nachdem sich nun gezeigt hat (1), daß bei den von uns unter- 
suchten Crassulaceen-Arten, von denen die eine der von BENNET-CLARK 
geprüften Art sehr nahe steht, der Sedoheptose nicht die von dem eng- 
lischen Forscher behauptete Bedeutung beigemessen werden kann, und 
daß weiterhin die bilanzmäßige Beziehung zwischen den gärfähigen 
Kohlehydraten (samt Stärke), den organischen Säuren und dem aus- 
geschiedenen Kohlendioxyd zu ausgeprägt ist, als daß sie für unsere 
Gesamtauffassung unberücksichtigt bleiben könnte, sind wir genötigt, 
die Gültigkeit des von BENNET-CLARK aufgestellten Schemas zu be- 
zweifeln. 

Indes auch dann, wenn sämtliche Voraussetzungen stofflicher Art 
für BENNET-CLARKs Annahmen erbracht wären, würden uns doch hin- 
sichtlich der Vorstellungen des Verfassers über den Vorgang selbst Be- 
denken kommen. 

Von vornherein müßte man erwarten, daß die Äpfelsäureanhäufung 
bei konstanter -Temperatur gerade so lange andauert, bis sich ein dynami- 
sches Gleichgewicht zwischen faktischer Zucker- und Äpfelsäurekonzen- 
tration eingestellt hat; denn genau in demselben Maße, in dem sich die 
Zuckerkonzentration vermindert, müßte ebenso auch die Äpfelsäurebil- 
dung und damit auch deren Anhäufung abgestoppt werden, da ja nach 
BENNET-CLARK Gleichgewichtsreaktionen mit bestimmten Konstanten 
vorliegen sollen. Dabei ist es gleichgültig, ob diese Abnahme durch Mobi- 
lisation von Polysacchariden verlangsamt wird oder nicht. Inwiefern 
nun aber ein Über- bzw. Unterschreiten dieser temperaturabhängigen 
Gleichgewichtslage erfolgen könnte, ist uns zunächst nicht verständlich. 
Nach unserer Überlegung müßte sich vielmehr der gesamte Kreislauf: 
Heptose — Glykolyseprodukte — Äpfelsäure — Polysaccharide — Heptose 
bei einer in mehr oder weniger kurzen Zeit (je nach der Temperatur) 
erreichten Gleichgewichtslage abspielen. Da dieses Gleichgewicht freilich 
andauernd durch zusätzlichen Zuckerschwund (Abbau des Zuckers zu 
Kohlendioxyd) gestört wird, müßte in absehbarer Zeit ein mengenmäßiges 
Absinken von Kohlehydraten und organischen Säuren eintreten; das Ver- 
halten der Säure in BENNET-CLARKs Versuchen würde dieser letzteren 
Forderung entsprechen. Ein Fluktuieren der an dem in Frage stehenden 
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Vorgang beteiligten Substanzen indes läßt sich auf der Grundlage dieser 
Vorstellungen unserer Meinung nach nicht erklären. 

BENNET-CLARK führt weiterhin eine an sich interessante und beacht- 
liche Überlegung durch, die ihn zu der Behauptung veranlaßt, daß das 
System: 

Kohlehydrate = Äpfelsäure + Energie 
cb, 
sich hinsichtlich seiner Temperaturabhängigkeit in Übereinstimmung mit 
dem Prinzipe von LE CHATELIER befände. Hierzu darf bemerkt werden, 
daB eine thermodynamische Betrachtung dieser Vorgänge nicht zulässig 
ist, denn 1. liegt kein System im thermodynamischen Sinne vor, und 2. sind 
die weiteren notwendigen Voraussetzungen, die genaue Kenntnis der 
Zwischenstufen und deren energetische Verhältnisse, keineswegs gegeben. 
Damit entfällt bis auf weiteres die von BENNET-CLARK versuchte kausale 
Erklärung der Tatsache, daß bei niederer Temperatur der Energiestoff- 
wechsel der Crassulaceen vorwiegend in einer Bildung von organischen 
Säuren bei fast völliger Sistierung der Kohlendioxydproduktion besteht, 
und daß bei höherer Temperatur eine Angleichung an den normalen 
Atmungsstoffwechsel zu beobachten ist. Lediglich eine Interpretation 
der Versuchsergebnisse des englischen Forschers könnte somit geliefert 
werden. Diese würde besagen müssen, daß bei niederen Temperaturen 
die Erzeugung höher oxydierter Körper (Ketosäuren bzw. Kohlendioxyd) 
zugunsten der Bildung von weniger stark oxydierten Verbindungen 
(Äpfelsäure) gehemmt ist. Eine Erhöhung der Temperatur würde eine 
Bildung der ersteren begünstigen, und die dadurch freiwerdende Energie 
könnte dazu verwendet werden, die bei niederer Temperatur entstandene 
und angehäufte Äpfelsäure zu reduzieren und zu Kohlehydraten zu 
resynthetisieren. 
Zusammenfassung. 

Bei den beiden untersuchten Crassulaceen, Bryophyllum calycinum 
und Bryophyllum daigremontianum, besteht zwischen Stärke- und 
Zymohexosenschwund einerseits und Zunahme an organischen Säuren 
und ausgeschiedenem Kohlendioxyd andererseits ein klarer bilanzmäßiger 
Zusammenhang. Die Muttersubstanzen der organischen Säuren (insbe- 
sondere Äpfel- und Zitronensäure) sind demnach gärfähige Zucker bzw. 
solche Polysaccharide, die fermentativ in Zymohexosen übergeführt 
werden können. 

Die strenge Übereinstimmung im Ablaufe der Vorgänge der Säure- 
anhäufung und der Stärkehydrolyse führt uns zu der Hypothese, daß der 
Eintritt einer Stärkehydrolyse nicht nur in stofflicher, sondern auch in 
reaktionsmechanischer Hinsicht eine wesentliche Voraussetzung dafür 
darstellt, daß die Pflanze zur Deckung ihres Energiebedarfs den lukra- 
tiven Säurestoffwechsel einzuschlagen vermag. 
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Zu den von BENNET-CLARK geäußerten Vorstellungen über den Säure- 
stoffwechsel der Crassulaceen wird Stellung genommen. 


Meinem hochverehrten Chef, Herrn Professor Dr. W. RuHLAND und der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich aufrichtig für alle in reichem Maße 
gewährte Unterstützung. 
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LICHTFELD UND BLATTFARBSTOFFE. II}. 


Von 
A. SEYBOLD und K. EcLe. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Februar 1938.) 


I. Einleitung. 

Unsere Pigmentanalysen von Laubblättern verschiedener Licht- 
felder haben eindeutige Unterschiede in dem Komponentenverhältnis 
der beiden Chlorophylle und der beiden Karotinoide ergeben (SEYBOLD 
und EGLE 1937; Eat 1937). Die Chlorophyllquotienten a/b ordnen sich 
der Transgressionen ungeachtet in der Reihenfolge an: Sonnenpflanzen 
= emerse Wasserpflanzen > Blauschattenpflanzen > Griinschattenpflan- 
zen = submerse Wasserpflanzen. Für die Quotienten x/c ergab sich 
die folgende Reihe: Grünschattenpflanzen = submerse Wasserpflanzen 
> Blauschattenpflanzen > Sonnenpflanzen = emerse Wasserpflanzen. Die 
bevorzugte Ausbildung von Chlorophyll a gegenüber b ist unverkennbar 
besonders bei den Sonnenpflanzen; Xanthophyll ist in allen Fällen 
gegenüber dem Karotin vorherrschend, bei den Schattenpflanzen stärker 
als bei den Sonnenpflanzen. Diese Feststellung, die auf Grund einer 
statistischen Aufnahme erfolgte, konnte nicht befriedigen, zumal der 
direkte kausale Zusammenhang zwischen Lichtfeld und Pigmentbildung 
empirisch nicht nachgewiesen war. Bei der qualitativen und quanti- 
tativen Charakterisierung der einzelnen Lichtfelder in optischer Hinsicht 
werden die anderen-bioklimatischen Standortsbedingungen wie Tempe- 
ratur, Luftfeuchtigkeit u.a. außer acht gelassen. Es ist nicht unwahr- 
scheinlich, daß das ,,Mikroklima‘ des Sonnen- bzw. Schattenstandortes 
und nicht die Lichtstrahlung allein die charakteristischen Größen der 
Komponentenverhältnisse a/b und x/c bedingt. 

Bei der physiologischen Beurteilung der Pigmentbildung in Abhängig- 
keit von Umweltsfaktoren dürfen wir uns nun nicht auf das relative 
Verhältnis der einzelnen Komponenten beschränken, sondern wir müssen 
deren absolute Mengen ermitteln. 

Wenn wir nun im folgenden einige Ergebnisse weiterer Pigment- 
analysen, die wir im letzten Jahr gewonnen haben, mitteilen, so sind wir 
uns wohl bewußt, daß noch zahlreiche Fragen in der Physiologie der 
Farbstoffbildung der Beantwortung harren. Die Mitteilung soll aber jetzt 
erfolgen, weil in den letzten Jahren die Pigmentuntersuchungen der 


1 Der Deutschen Forschungsgemeinschaft möchten wir auch hier für die Unter- 
stützung der vorliegenden Untersuchung danken. 
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Blatter in den Mittelpunkt zahlreicher physiologischer Untersuchungen 
geriickt ist und mancher Arbeit unsere Analysenergebnisse von Nutzen sein 
dürften. 

Unsere I. Mitteilung beschlossen wir mit einigen Bemerkungen, an 
die wir nunmehr anknüpfen. Auf Grund unserer Analysenbefunde haben 
wir die Mitwirkung verschiedener Faktorenkomponenten bei der Aus- 
bildung der Pigmente vermutet und teilweise beweisen können. 

Die ausschlaggebende Bedeutung der „genetischen Komponente“ 
hat nun inzwischen Zürn (1937) an verschiedenfarbigen Oenotheren- 
kreuzungen bewiesen. Unseren Analysen der Pigmente von Meeresalgen 
(SEYBoLD und EGLe 1938) müssen wir schließlich auch entnehmen, daß 
die genetische Konstitution bei der Pigmentbildung grundlegend ist. 
Anders wird sich z. B. der Befund, daß die Braun- und Rotalgen nur 
Chlorophyll a ausbilden, nicht deuten lassen. Auch die Ergebnisse von 
Hetistrém und Burström (1933), auf die wir später zurückkommen 
(s. S. 112), beweisen die genetische Komponente der Pigmentbildung. 
Freilich wird es im einzelnen nicht ganz leicht sein, diese Komponente 
klar herauszuarbeiten, da eine Reihe von Umweltsfaktoren gewisse 
„phänotypische‘“‘ Pigmentgehalte bedingen, die zu analysieren und zu 
deuten wir uns zur Aufgabe machten. 

Das ganze Problem wird dadurch besonders kompliziert, daß die 
Bildungsgeschwindigkeit der einzelnen Farbstoffe nicht gleich groß ist, 
eine Zeitkomponente also mitspielt. RupoLrH (1934) hat bei etio- 
lierten Bohnenkeimlingen nicht nur eine ungleich schnelle Bildung der 
beiden Chlorophylle und der beiden Karotinoide bei Belichtung fest- 
gestellt, sondern unter Umständen auch eine vorübergehende Abnahme 
der letzteren. Demgegenüber gibt Srrorr (1938) eine zeitlich gleich- 
mäßige Zunahme aller 4 Farbstoffkomponenten an, so daß sich die 


Quotienten a/b und sit 
Untersuchungen zeigen jedoch eindeutig, daß in Übereinstimmung mit 
den Ergebnissen von RupDoLpH die Bildungsgeschwindigkeit der einzelnen 
Plastidenpigmente ungleich ist, und die Maximalwerte der Farbstoff- 
mengen bei ergrünenden Chloroplasten nicht gleichzeitig erreicht werden. 

Um den Einfluß bestimmter Lichtqualitäten und -quantitäten auf 
die Pigmentausbildung richtig erfassen zu können, ist es demnach not- 
wendig, die von der Zeit abhängige Bildung aller Pigmentkomponenten 
zu ermitteln. Ganz allgemein wird bei allen Untersuchungen über die 


nicht wesentlich ändern!. Unsere eigenen 





1 Eine vergleichende Betrachtung der Ergebnisse von STRoTT ist uns leider in 
quantitativer Hinsicht unmöglich gemacht, da nur die durch das Frischgewicht- bzw. 
durch die Flächeneinheit dividierten Extinktionskoeffizientenverhältnisse und keine 
absoluten Pigmentmengen und nicht deren molekulare Verhältniszahlen mitgeteilt 
werden. Wir halten die von Srrorr vorgenommenen Quotientenbildungen im 
Interesse der wissenschaftlichen Verständigung für ungeeignet, werden aber ver- 
suchen, seine Ergebnisse, so gut es geht, zu berücksichtigen. 
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Farbstoffbildung der Plastiden die Zeitkomponente zu beachten sein, 
um nicht einen beliebigen Wert aus dem Pigmentbildungsgang heraus- 
zugreifen. Der Schwerpunkt der vorliegenden Mitteilung liegt nun in 
der Ermittlung der Bildungsgeschwindigkeiten der einzelnen Pigment- 
komponenten, woran sich dann eine Reihe weiterer spezieller Fragen 
knüpfen, die mit unserer Aufgabe in engstem Zusammenhang stehen. 

Unter Verweis auf die Abb. 5 unserer I. Mitteilung sollen die anderen 
Komponenten, die sich in der Pigmentbildung ausdrücken, nicht geringer 
gewertet werden. Die Wirksamkeit der einzelnen Faktoren erfordert 
jedoch eine besondere Bearbeitung. 


II. Die Bildung der Karotinoide bei etiolierten Pflanzen. 

Zahlreiche Forscher verfolgten die Pigmentbildung der Plastiden 
etiolierter Pflanzen vom Augenblick der Belichtung an (s. RUDOLPH 
1934). Die Ausbildung der Karotinoide in etiolierten Pflanzen wurde 
jedoch meist nicht weiter analysiert. v. EULER und HELLSTROm (1929) 
machen zwar einige Angaben über die Bildung von Xanthophyll und 
Karotin bei etiolierten Gerstenkeimlingen, wobei sich am 6., 7. und 8. Kei- 
mungstag nur Xanthophyll und kein Karotin nachweisen ließ. Am 9., 11. 
und 13. Tag wurde der Quotient x/c von den folgenden Größen gefunden: 
6,6; 4,6 und 8,1. v. EULER und HELLSTRÖM glaub- 
ten aus ihren Versuchen schließen zu dürfen, daß Tabelle 1. 
in etiolierten Pflanzen Karotin in meßbaren Nach Werten von BECK 
Mengen nicht vorkommt, abgesehen von den 1937. 

3 erwähnten Fällen, in welchen auch etwas Stunden Le Le 
Chlorophyll nachgewiesen werden konnte. Die 
Karotinbildung soll eine Lichtreaktion sein, die 90 6.6 
bei ihren Versuchen auftrat. SIÔBERG (1931) gibt 96—100 8,1 
für etiolierten Hafer einen Quotienten x/c= 9,7, TRE > os 
für etiolierte Kresse = 5,8 an. BECK (1937) hat 160-168 10,2 
neuerdings die Entwicklung von Xanthophyll und 336 20,0 
Karotin in etiolierten Sonnenblumenkeimlingen 

zeitlich verfolgt. Aus mehreren Versuchsreihen lassen sich die vor- 
stehenden Quotienten ermitteln (Tabelle 1). 

Aus der Tabelle 1 folgt, daB die Quotienten mit zunehmendem Alter 
der Pflanzen steigen, oder mit anderen Worten, daB die Bildung des 
Karotins hinter der des Xanthophylls zurückbleibt. Aus den absoluten 
Mengen ist zu entnehmen, daß die Karotinbildung nach etwa 160 Stunden 
zum Stillstand kommt, während das Xanthophyll noch eine weitere 
Zunahme erfährt. Eine Nachprüfung der Karotinoidentwicklung bei 
Sonnenblumenkeimlingen mittels der chromatographischen Methode 
hatte nun ganz entgegengesetzte Ergebnisse. 


Die Extraktion der Keimblattpigmente erfolgte mit einer: Methanol-Benzin- 
gemisch. Durch Hinzugabe von reichlich Wasser wurden im Scheidetrichter die 
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Gesamtkarotinoide in Benzin übergetrieben. Nach starker Einengung der benzini- 
schen Lösung im Stickstoffstrom erfolgte die Adsorption an Puderzucker, wobei 
das nicht adsorbierbare Karotin sich vom Xanthophyll trennen ließ. In der 
wässerigen Schicht bleibt ein wasserlöslicher braungelber Farbstoff zurück, der 
mit zunehmendem Alter der Keimlinge nahezu verschwand. Bei überalterten 
Keimlingen (in unserem Versuch nach etwa 14 Tagen) trat wiederum ein wasser- 
löslicher Farbstoff auf, was wohl darauf zurückzuführen ist, daß das Xanthophyll 
von diesem Zeitpunkt an bereits wieder abgebaut wird (s. Abb. 1). Die etiolierten 
Pflanzen wuchsen in einem gut 
durchlüfteten Dunkelzimmer 
bei einer Temperatur von 
20 + 2°. Die relative Feuch- 
tigkeit betrug 70 — 10%. Zu 
jeder Analyse wurden 100 bis 
200 Keimpflanzen verwendet. 


Die Analysenergebnisse 
unseres Versuches sind in 
Abb. 1 graphisch darge- 
stellt. Die Karotinwerte 
sind 10fach überhöht. Ver- 
gleichen wir einmal die 
von BECK ermittelten ab- 
soluten Pigmentmengen 
mit unseren (wir zeichne- 
ten die Werte mit B, und 
B, in Abb. 1 mit ein), so 
zeigt es sich, daß im Laufe 
der Keimlingsentwicklung 
die beiden Karotinoide in 


0 1 den Analysen von BECK 

Abb. 1. Helianthus annuus. Die zeitliche Bildung der : 

Karotinoide (e Karotin, x Xanthophyll) in etiolierten stark hinter den Werten 

Keimlingen. Be und Bz Werte nach BECK. Auf der unserer Bestimmungen zu- 

Ordinate sind die in 100 Keimlingen enthaltenen Pig- ückbleib. d a en 
mentmengen angegeben. Die Karotinoidwerte sind ruckbieiben, und zwar das 


10fach überhöht. Karotin stärker als das 

Xanthophyll. Der Ver- 

gleich ist naturgemäß nur bedingt zulässig, da wir die sonstigen Kei- 

mungsbedingungen nicht als gleich annehmen können und die Abszissen- 

werte der „Keimungstage‘“ schwer zur Deckung zu bringen sind. Ergibt 

sich aus den Messungen von BECK im Laufe des Keimlingswachstums 

eine Steigerung des Quotienten x/e (s. Tabelle 1), so können wir einen 

Abfall von 25 auf 7,0 feststellen (die Quotienten nach dem 14. Tag. 

wo bereits sekundäre Veränderungen des Xanthophylls vorliegen, seien 
hier unbeachtet, s. oben). 

Das Ergebnis unserer Analysen sei nun dahin zusammengefaßt, daß 

1. die Bildungsgeschwindigkeit des Xanthophylls in den ersten Keimungs- 

tagen größer ist als die von Karotin und 2. daß der Endwert des 
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Xanthophylls früher erreicht wird als der des Karotins und um ein viel- 
faches höher liegt. Nicht ohne Interesse ist weiter die Tatsache, daß 
das Xanthophyll bereits zu der Zeit Abbauerscheinungen zeigt, wo das 
Karotin sich noch weiter ausbildet. 


In der Abb. 2 sind die Analysenbefunde von Phaseolus multi- 
florus, einer unserer bewährten Versuchspflanzen, graphisch dargestellt. 
Grundsätzlich zeigt sich gegen- 
über der Abb. 1 nichts Neues. ™ 
Die wesentlich größere Bil- 
dungsgeschwindigkeit des Xan- 
thophylis gegenüber dem Ka- 
rotin, die erst im Laufe von 
2Wochen nachläßt, führt wie- 
derum zu einer Quotienten- 
bildung x/c, die von 27 auf 9,4 
sich erniedrigt!. 

Wie nun diese Befunde mit | 
denen von BECK auf einen Nen- 
ner zu bringen sind, vermögen 
wir nicht zu sagen. Die Aus- 
flucht auf genotypisch verschie- 
denes Analysenmaterial scheidet 
unseres Erachtens aus. Die 
gegensätzlichen Befunde werden 
vermutlich in den verschiedenen 
Trennungsmethoden liegen. Wir 
halten die chromatographische 
der von BECK angewandten » 7 #27 # # 


überlegen und neigen der Auf- Abb. 2. Phaseolus multiflorus. Zeitliche Bildung 
° ° der Karotinoide in etiolierten Keimpflanzen. 
fassung zu, daß Beck die bei- Pigmentmengen in 100 Keimpflanzen. 


den Karotinoide nicht quanti- Karotinwerte 10fach überhöht. 

tativ getrennt hat. Vielleicht 

ist ihm bei der Verseifung auch ein Teil der Pigmente zerstört worden 
(s. S. 105). 

In den folgenden Versuchen, in denen wir etiolierte Pflanzen be- 
lichteten, haben wir stets vor der Belichtung Quotienten x/c > 10 er- 
mittelt. In der Regel nahmen wir die Belichtung 6—10 Tage nach der 
Keimung vor. Wichtig ist der Umstand, daß zu diesem Zeitpunkt der 
Endzustand der Karotinoidbildung noch nicht erreicht ist. Ehe wir 
nun zu den Belichtungsversuchen etiolierter Keimpflanzen übergehen, 
müssen wir einige technische Dinge vorausschicken. 





2 


[7 





1 In den jungen Keimpflanzen war Anthocyan enthalten, das vom Xanthophyll 
in der oben erwähnten Weise abgetrennt wurde (s. S. 90). 
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Ill. Die Pigmentbildung etiolierter Pflanzen bei Belichtung. 
a) Bestrahlung mit weißem Glühlampenlicht. 

Aus technischen Gründen wurden die ersten Versuchsreihen mit 
„weißem“ Glühlampenlicht angestellt. Die Ausfilterung bestimmter 
Spektralbezirke geht immer auf Kosten der Energie (s. S. 100), mit 
ungefiltertem Licht lassen sich dagegen ausreichende Intensitäten leicht 
erzielen. Es muß nur im Auge behalten werden, daß das Strahlungs- 
maximum im Rot liegt und der kurzwellige Strahlungsanteil relativ 
gering ist (s. SEYBOLD 1936, S. 762). Wir waren von vornherein darauf 
bedacht, für jede Analyse möglichst viele Pflanzen zu verwenden, um 
brauchbare Mittelwerte von zahlreichen Individuen zu erhalten. Die Er- 
grünung einzelner Pflanzen erfolgt selbst bei reinen Linien nicht voll- 
kommen gleichmäßig, weil eine Reihe von Faktoren bei der Ergrünung 
mitspielen (s. S.109). Die Schaffung eines geeigneten Versuchsraumes 
mit möglichst homogener Belichtung der Pflanzen von oben, war notwendig 
und ließ sich auch befriedigend errichten. Wasserbehälter mit Glasböden 
wurden auf etwa 2m hohe Gestelle befestigt, worüber etwa 30 Glüh- 
lampen von 100 Watt hingen. Leider sind Temperatur und Feuchtigkeit 
in dem Versuchsraum nicht konstant gewesen, wenn auch ihre Schwan- 
kungen innerhalb einiger Stunden unbeträchtlich waren. Zwischen Tag 
und Nacht ergaben sich Temperaturdifferenzen im Extrem von 8°, die 
Feuchtigkeit schwankte um 20%. 

Die Anzucht der Pflanzen geschah in Töpfen mit Gartenerde bei unbeschränkter 
Wasserversorgung. Die etiolierten Keimpflanzen ließen wir bis zu dem Stadium der 
beginnenden Blattentfaltung (Bohnen, Weizen) heranwachsen, was meist 10—12 Tage 
nach dem Auslegen der gequollenen Samen eintrat. Fast ausnahmslos machten wir 
eine Karotinoidbestimmung der etiolierten Pflanzen kurz vor der Belichtung. 
In stündlichen oder mehrstündlichen bzw. täglichen Intervallen wurden sodann 
Analysen der belichteten Pflanzen ausgeführt. Die Verarbeitung des Analysen- 
materials, von dem in den meisten Fällen das Frischgewicht bestimmt wurde, 
nahm etwa 3 Stunden in Anspruch. 

Die ersten Versuche sind mit Phaseolus vulgaris, „Karlsruher Markt‘, 
ausgeführt worden. Für jede Analyse standen etwa 80 Pflanzen zur Ver- 
fügung, die bei einer Temperatur von etwa 15° aufwuchsen. Belichtet 
wurde mit 3,5 a (gemessen von 710—365 uu 1). Im Laufe der Belichtung 
stieg die Temperatur im Versuchsraum auf 20°. Die Analysenergebnisse 
sind in Tabelle 2 enthalten. Ehe wir zu der Besprechung dieser Werte 
übergehen, sei ein weiterer, umfassenderer Versuch (Tabelle 3) mit den- 
selben Versuchspflanzen mitgeteilt, bei dem die Keimtemperatur bei 
etwa 20° lag; bei Belichtung betrug die Raumtemperatur 26°. Die 
Pflanzen waren in beiden Versuchen etwa 7 Tage ,,alt‘‘, vom Tage des 
Erscheinens der Keimblätter über der Erde an gerechnet. 

Betrachten wir nunmehr die Pigmentbildung der ergrünenden 
Plastiden. Die 4 Komponenten zeigen bei Belichtung eine Zunahme. 


1 1 o = 0,001 cal/qemmin (s. SeyBor.p 1936). 








Lichtfeld und Blattfarbstoffe. Il. 93 


Greifen wir nur einen Fall des Versuches der Tabelle 3 heraus. Innerhalb 
48 Stunden hat sich das Chlorophyll a gegenüber der 1. Stunde um das 
120fache, Chlorophyll b um das 400fache vermehrt, während die Werte 
des Karotins nach 48 Stunden etwa 13mal, bei dem Xanthophyll etwa 


Tabelle 2. Phaseolus vulgaris. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 





























t ne a b ce x a/b x/c BER 
Stunden alas 
1 0,137 0,0064 0,0385 0,166 21,3 4,3 0,43 
3 0,221 0,037 0,0625 0,510 5,9 8,1 0,28 
6 0,993 0,141 0,0537 0,687 7,1 12,8 0,94 
12 6,45 1,55 0,378 1,64 4,1 4,3 2,40 


2mal höher liegen als vor der Belichtung. Wenn wir die molekularen 
Verhältniszahlen der Komponenten bilden, dann ergibt sich, daß die 
Quotienten a/b anfänglich sehr groß sind, um innerhalb weniger Stunden 
auf die normale Größe von etwa 4 zu fallen. 


Tabelle 3. Phaseolus vulgaris. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 
































Dauer der 
| a b ra x a/b x/c 2 = 4 
in Stunden lab 
0 — == 0,110 1,91 ~- 17,4 — 
1 0,26 0,020 0,024 0,44 13,0 18,3 0,37 
2 0,72 0,078 0,062 1,20 9,2 19,3 0,41 
3 1,01 0,152 0,084 1,64 6,6 19,4 0,42 
+ 1,24 0,256 0,085 1,55 4,85 17,2 0,57 
6 1,66 ‘0,450 0,115 1,87 3,7 6,2 0,66 
8 2,80 0,555 0,180 1,60 5,0 8,9 1,16 
10 3,30 0,600 0,180 1,61 5,5 8,9 1,35 
24 10,10 1,300 0,565 2,70 7,8 4,8 2,16 
34 18,10 4,430 0,920 3,20 4,1 3,5 3,40 
48 31,20 8,770 1,480 4,00 3,55 2,7 | 4,50 


Daraus folgt, daß das Chlorophyll a bei Belichtung zeitlich und 
mengenmäßig bevorzugt gebildet wird und die Komponente b langsamer 
entsteht. Die Bildungsgeschwindigkeit ist bei der Komponente a absolut 
unverkennbar größer als bei Chlorophyll b. Die Bildung dieser Kompo- 
nente setzt ‚später‘ ein, so daß bei kurzer Belichtung fast nur Chlorophyll 
a zu bestimmen ist. Sind nach einstündiger Belichtung mit den oben 
erwähnten Lichtenergien die Quotienten a/b > 10, so können wir bei 
noch kürzerer Belichtung mit den gleichen Energien Quotienten von 
50 und noch höher erhalten, deren genauere Bestimmung freilich Schwierig- 
keiten macht, weil die geringen Spuren des Chlorophyll b eine zuverlässige 
Photometrie vereiteln. 








94 A. Seybold und K. Egle: 


Nun fallt wahrend der Belichtung nicht nur der Quotient der Chloro- 
phylle, sondern auch der der Karotinoide. Daß der Quotient x/c bei 
etiolierten Pflanzen hoch ist, ergab sich aus dem 2. Abschnitt (s. S. 90ff.). 
RupoLrH (1934) hat in seinen Analysen bereits festgestellt, daß bei 
bestimmter Belichtung etiolierter Buschbohnen die beiden Karotinoide 
vorübergehend abnehmen können. Dieses Ergebnis wird durch unsere 

Analysen bestätigt. Fast ausnahms- 

# Jos tritt bei Belichtung eine Senkung 

der Karotinoidwerte ein, über deren 

Bedeutung RupDoLpH beachtenswerte 

Bemerkungen machte (RUDOLPH, 

S.140f.). Aus den Untersuchungen 

von STROTT (1938) läßt sich diese 

32 Reaktion nicht entnehmen, weil die 

ersten Analysen nach 6stündiger 

Belichtung erfolgten und nach dieser 

4! Zeit der Ausgleich auf die Anfangs- 
4 werte bereits erfolgt sein dürfte. 

Das molekulare Verhältnis der 

#  Chlorophylle zu den Karotinoiden 

steigt bei Belichtung stetig an, was 

bei den mehr und mehr ergrünenden 

8 Plastiden zu erwarten ist. 

Weitere Versuche führten wir 
in gleicher Weise mit Phaseolus 
4 multiflorus aus. Diese Bohnenart 
Abb.3. Phaseolus multiflorus. Zeitliche Pat gegenüber der Buschbohne den 
Pigmentbildung von Chlorophyll a und 5 Vorteil, daß infolge der hypogä- 
ne one ischen Keimung die Kotyledonen im 

Abszissenwerte in Stunden. Boden bleiben und bei der Belich- 
tung keine Beschattung der Primär- 
blätter bedingen. Die Ergebnisse der Untersuchung sind unter Verzicht 
auf eine Tabelle in Abb. 3 und 4 graphisch dargestellt. Die Chloro- 
phylle a und b ergeben in Abhängigkeit von der 1.—22. Stunde eine 
S-Kurve. Sodann tritt ein unverkennbarer Knick in der Kurve ein. 
Aus den graphischen Darstellungen von RupoLrH läßt sich in manchen 
Fällen übrigens dasselbe Verhalten entnehmen. Wir möchten diesen 
Befund so deuten, daß sich an die Phase der Ergrünung der im Etiolement 
gebildeten Plastiden die Phase der Neubildung von Chloroplasten an- 
schließt, was in einer ungewöhnlichen Steigerung des Pigmentes Ausdruck 
findet (s. Küster 1935, S. 267f.). Ob diese Deutung zu Recht besteht. 
müßten freilich noch weitere experimentelle Untersuchungen beweisen. 
Da in allen Versuchen diese Kurvenknicke mehr oder weniger deutlich 
auftreten, muß ein bestimmter physiologischer Ablauf vorliegen. 
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Betrachten wir nun die Quotienten a/b der Abb. 3, so tritt wiederum 
der steile Abfall in Erscheinung. In der 1. Stunde ergab sich ein Quotient 
von 76,0, in der 2. Stunde von 36,0. In der 3. Stunde war er nur noch 9,0, 
um nach 6 Stunden auf 3,8 abzusinken. Der erneute Quotienten- bzw. 
Kurvenanstieg in den folgenden Stunden (10. Stunde 5,8), der auch in den 
Quotientenreihen der Tabellen 2 und 3 (und vielen anderen folgenden) 
zum Ausdruck kommt, ist reell und ist durch den charakteristischen 
Bildungsverlauf der beiden Chlorophylle bedingt, ohne selbst eine eigene 
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Abb. 4. Phaseolus multiflorus. Zeitliche Pigmentbildung von Chlorophyll a und b. Karotin 

und Xanthophyll in etiolierten Keimlingen bei Belichtung. Pigmentmengen in 100 Keim- 

pflanzen, Karotinwerte 10fach, Xanthophyllwerte 3fach überhöht. Abszissenwerte in 
Stunden. 


physiologische Grundlage zu haben. Daß die Schwankungen der Einzel- 
analysen, bedingt durch das Versuchsmaterial, diese ‚vorübergehende‘ 
Quotientensenkung im Ergrünungsvorgang schwächer oder stärker in 
Erscheinung treten lassen, ergeben die Tabellen 4—7. 

Auch der Quotient x/c zeigt wiederum den charakteristischen Abfall. 


Das molekulare Verhältnis att steigt auch in diesem Versuch stetig 


von 0,23 (1. Stunde) auf 4,56 (48. Stunde) an, um bis zur 72. Stunde 
auf 3,26 zu fallen. Dies ist dadurch bedingt, daß von der 48. Belichtungs- 
stunde an eine beträchtliche Vermehrung der Karotinoide einsetzt. 

Eine weitere Versuchsreihe mit der Feuerbohne ergab die Analysen- 
werte der Tabelle 4. Die 24stündige Belichtung ergibt grundsätzlich das- 
selbe wie die vorhergehenden Analysen. Nach 24 Stunden wurde nunmehr 
das Licht ausgeschaltet und weitere Pflanzen nach den in den Tabellen 
angegebenen Stundenzahlen analysiert. Dabei zeigte sich, daß die Pig- 
mentkomponenten absolut recht beträchtliche, unregelmäßige Schwan- 
kungen aufweisen. Aus dem molekularen Verhältnis a/b geht aber 
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Tabelle 4. Phaseolus multiflorus. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 


























Belichtungs- a+b 
zeit a b ec x a/b x/e 

Stunden x+e 

u — 0,057 1,00 — 17,6 — 

1 0,220 0,0088 0,035 0,61 25,0 17,4 0,21 

2 0,348 0,0246 0,034 0,58 14,1 17,1 0,37 

3 0,665 0,127 0,036 0,81 5,2 22,5 0,57 

4 0,845 0,150 0,047 0,75 5,6 16,0 0,77 

6 2,040 0,466 0,083 0,92 4,4 11,0 1,54 

24 13,36 3,46 0,66 2,34 3,85 3,55 3,45 

D! 48 7,60 1,58 0,488 2,00 4,8 4,1 2,28 

D! 72 11,00 1,31 0,76 2,80 8,4 3,7 2,15 

D! 9% 7,10 1,28 0,43 1,90 5,5 4,4 1,94 

D! 120 6,44 0,43 0,53 2,52 15,0 4,7 1,38 

D! 144 7,68 0,65 0,51 1,86 11,8 3,6 2,16 

D! 144 17,00 2,60 0,96 3,15 6,5 3,3 2,94 

extrem grüne 

Blätter 

D! 144 3,43 0,29 0,24 1,80 11,8 7,5 1,13 

extrem gelbe 

Blätter 

192 59,00 17,30 2,76 7,50 3,4 2,7 4,58 

D! 240 76,80 23,40 3,26 10,20 3,2 3,1 4,58 

















eindeutig hervor, daß das Chlorophyll a sich im Dunkeln besser erhält 
als b, weshalb der Quotient maximal 15,0 wird. Dieses unerwartete 
Ergebnis läßt sich auf keinen Fall so deuten, daß wir unbewußt bis zur 
24. Stunde eine Selektion auf ergrünte Pflanzen getrieben haben und nun in 
der Dunkelperiode des Versuches auf die Ernte von in der Ergrünung 
zurückgebliebenen Individuen angewiesen waren. Man vergleiche die 
absoluten Pigmentmengen, um zu erkennen, daß eine solche Deutung 
zur Erklärung der Analysenbefunde nicht ausreicht. Nach 144stiindigem 
Versuchsverlauf haben wir weitere 24 Stunden belichtet. Die Pigment- 
mengen stiegen an und der Quotient a/b fällt. Eine nochmalige 48stündige 
Verdunklung ergab eine erhebliche Pigmentvermehrung bei gleich- 
bleibendem Quotienten a/b. 


Die Quotienten x/c und 


keine besondere Veränderung. 

Der „Verdunklungseffekt‘‘ der Quotientenerhöhung a/b mußte in 
weiteren Versuchen sichergestellt werden. Aus diesem Grunde ist 
zunächst der Versuch mit Phaseolus multiflorus wiederholt worden, 
außerdem schien uns Triticum vulgare geeignet, weil zu jeder Analyse 
viele Pflanzen Verwendung finden konnten. 

Die Analysen der Feuerbohnen (Tabelle 5) ergaben wieder dieselben 
Werte, nur mit dem Unterschied, daß nach der 72. Stunde der ,,Dunkel- 
effekt‘ nicht mehr klar in Erscheinung trat. Vergleichen wir die absoluten 


a+b 


= zeigten während der Verdunklung 
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Tabelle 5. Phaseolus multiflorus. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 






































a+b 

Stunden a b ce x a/b x/e 272 

2 0,55 0,075 0,028 0,57 7,3 20,0 0,64 

3 0,93 0,165 0,063 0,81 5,6 12,8 0,77 

4 2,67 0,384 0,150 2,44 6,9 16,3 0,73 

5 2,76 0,508 0,164 2,18 5,4 13,3 0,86 

6 2,20 0,578 0,124 1,50 3,8 12,1 1,06 

8 3,36 0,552 0,163 1,88 6,1 11,5 1,18 

10 8,00 | ,390 2,30 5,7 5,9 2,15 

D! 24 9 0,94 0,76 3,2 9,8 4,2 1,58 

D! 34 9,40 0,98 0,53 3,2 9,6 6,0 1,73 

48 33,0 5,00 1,90 8,0 6,6 4,2 2,36 

D! 72 29,2 4,40 1,60 7,2 6,6 4,5 2,37 

78 47,3 5,70 2,33 10,5 8,3 4,5 2,55 

D! 96 36,2 6,60 2,72 10,0 5,5 3,7 2,07 

D! 120 31,2 4,65 1,52 7,2 6,7 4,7 2,54 
D! 168 70,0 18,5 3,40 » 10,6 3,8 3,1 3, 

D! 216 | 119,0 28,8 6,75 17,6 4,1 2,6 3,75 











Chlorophyllmengen, so können wir feststellen, daß die Werte der Tabelle 5 
von der 48. Stunde an wesentlich höher liegen als die der Tabelle 4. 
Daraus darf wohl gefolgert werden, daß der ,,Dunkeleffekt“ nur dann auf- 
tritt, wenn der Ergrünungsvorgang noch nicht auf den maximalen 
Pigmentwert zugeht. 

Da wir bei unseren Bohnenversuchen nicht mehr als 50 Pflanzen 
für die einzelnen Analysen verwenden konnten, drückten sich die indivi- 
duellen Schwankungen der Pflanzen naturgemäß unliebsam aus. Mit dem 
Weizen erwarteten wir ausgeglichenere Analysenergebnisse (s. Tabelle 6). 


Tabelle 6. Triticum vulgare. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 






































a+b 

Stunden a b ce x a/b x/c ih 
0 — — 0,038 0,630 — 16,6 = 

1 0,305 0,0116 0,029 0,487 26,3 16,8 0,38 

2 0,270 0,0224 0,035 0,572 12,0 16,4 0,30 

3 0,33 0,0572 0,038 0, 5,7 16,7 0,36 

+ 0,51 0,104 ÿ 0,540 4,9 12,0 0,65 

5 0,80 0,165 0,058 0,75 4,8 12,9 0,74 

6 0,72 0,172 0,048 0,53 4,2 11,0 0,96 

8 1,50 0,305 0,136 0,84 4,9 6,1 1,14 

10 1,55 0,375 0,110 0,75 4,1 6,8 1,38 

D! 12 2,38 0,488 0,101 0,77 4,9 7,6 2,02 
D!.24 2,65 0,40 0,160 0,91 6,6 5,7 1,76 
D! 32 2,39 0,40 0,194 0,91 6,0 4,7 1,57 
D! 50 2,30 0,46 0,206 0,90 5,0 | 4,3 1,55 
D! 72 3,00 0,39 0,232 1,04 48 el 4,5 1,65 


1 


Planta Bd. 28. 
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Tabelle 7. Lepidium sativum. 
Pigmentgehalt in 100 Pflanzen. 





























Stunden a b e x a/b x/c 252 
x+c 
0 — — 0,0042 0,055 — 13,1 —— 

1 0,0124 | 0,0005 , 0,055 24,8 24,0 0,14 

2 0,0191 | 0,0033 | 0,0027 | 0,066 5,8 24,5 0,32 

3 0,0380 | 0,0102 | 0,0053 0,072 3,7 13,6 0,38 

5 0,074 0,0146 | 0,0071 0,085 5,1 12,0 0,59 

7 0,108 0,027 0,0096 0,087 4,0 9,1 0,86 

9 0,186 0,045 0,012 0,096 4,1 8,0 1,21 

24 0,447 0,119 0,025 0,154 3,75 6,1 1,95 


Im großen und ganzen wurde unsere Erwartung erfüllt. Die Zahlenreihen 
sprechen für sich. Ungünstig sind die Primärblätter der Gramineen 
sicherlich dadurch, daß infolge ihres interkalaren Wachstums die Spitze 
sich physiologisch anders verhält als die Basis. Gerade bei den Pigment- 
untersuchungen wird sich das verschiedene Alter von Spitze und Basis 
nicht günstig auswirken. Nicht unerwähnt soll übrigens bleiben, daß die 
Blattspitzen der etiolierten Primärblätter nicht ergrünten, selbst nicht 
nach 72 stündiger Belichtung. 


Tabelle 8. Lepidium sativum. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 
































Stunden a b c x a/b x/c nals ö 
5 0,092 0,0185 | 0,0083 0,074 4,96 8,9 0,83 
7 0,106 0,0310 0,0095 0,084 3,42 8,8 0,91 
D! 11 0,102 0,027 0,0114 0,072 3,77 6,3 0,96 
D! 29 0,113 0,022 0,0105 0,112 5,12 10,6 0,86 
D! 53 0,141 0,021 0,0130 0,114 6,71 8,8 0,79 


Um nun unserer Sache in bezug auf den ‚„Dunkeleffekt‘‘ ganz sicher 
zu sein, wählten wir noch die Keimblätter der Kresse, die uns auch zu 
Versuchen mit farbigem Licht dienten. Mit 800—900 Keimpflanzen, 
die wir bei ganz schwachem Licht innerhalb von etwa 15 Min. zu zweien 
auszählten, hatten wir jeweils die Gewähr eines brauchbaren Mittelwertes. 
Die Tabelle 7 bestätigt nun zunächst die Ergebnisse unserer bisherigen 
Befunde in allem: Das Sinken der Quotienten a/b und x/c, das Steigen 


des Quotienten si mit fortdauernder Belichtung. In der stetig 


fallenden Quotientenreihe a/b tritt auch ein niederer Wert (3,7 in der 
3. Stunde) auf, außerdem der „Kurvenknick‘ bei der 3. (a) bzw. 5. (b) 
Analyse (s. S.94). Die Keimblätter der Kresse verhalten sich also wie 
die Primärblätter der Bohnenarten und des Weizens. 

In der Versuchsreihe der Tabelle 8 ist der „Verdunklungseffekt‘ 
des Quotienten a/b deutlich zu erkennen. Der Vergleich der absoluten 
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Chlorophylimengen zeigt, daß die Bildung der Komponente a im Dunkeln 
fortschreitet, die Komponente b aber einen Rückgang zeigt. 

Dieses interessante physiologische Verhalten, das einer weiteren 
kritischen Untersuchung mit feineren Methoden bedarf, kann vielleicht 
zu den Ergebnissen von HÜBBENET (1937), die wir nach Abschluß unserer 
Untersuchungen aus einem Referat kennenlernten, Beziehungen haben. 
HÔBBENET fand nämlich bei intermittierender Belichtung gegenüber 
Kontrollpflanzen bei konstanter Dauerbelichtung eine erhöhte Chloro- 
phyllbildung. Über Versuche mit wechselnder Belichtung werden wir 
in einiger Zeit selbst berichten. 


b) Bestrahlung mit farbigem Licht bestimmter Wellenlängen. 

RuporrH (1934) hat mittels spektrophotometrischer Messungen 
den zeitlichen Verlauf der Pigmentbildung ergrünender Chromatophoren 
in rotem, grünem und blauem Licht, das energetisch gleich war, analysiert, 
nachdem eine Reihe älterer Untersuchungen sich um die Klärung dieser 
Fragen bemühten (s. RuDoLPH). STROTT untersuchte mit der chromato- 
graphischen Methode erneut die Pigmentbildung in einfarbigem Licht. 
Er kommt zu wesentlich anderen Ergebnissen als RupoLpH. Ehe wir 
zu diesen beiden Arbeiten kritisch Stellung nehmen, seien unsere eigenen 
Analysenergebnisse der Versuche mit farbigem Licht bestimmter Wellen- 
längen mitgeteilt. 

Die Versuchstechnik bietet hier erhebliche Schwierigkeiten. Erstens ist es nicht 
leicht, saubere Spektralgebiete für größere Beleuchtungsflächen auszufiltern und 


Tabelle 9. Phaseolus vulgaris. 
mg Pigment in 10g Frischgewicht. 


















































a+b 
Tage à b e x a/b x/e er 
Rot 
5 2,98 0,20 0,247 0,985 14,8 4,0 1,54 
8 7,15 0,59 0,486 0,96 12,1 1,97 3,3 
12 9,30 1,84 0,580 1,60 5,06 2,74 3,14 
17 12,10 2,50 0,636 1,12 4,85 1,78 5,1 
22 9,40 1,64 0,560 1,38 5,4 2,45 3,5 
Grün 
5 0,60 0,092 0,782 — 8,5 0,87 
8 2,44 0,062 0,225 0,980 39,0 4,34 1,28 
12 5,50 0,238 0,36 0,91 22,9 2,52 2,78 
17 7,33 0,83 0,46 À 8,9 1,93 3,7 
22 6,45 0,61 0,365 0,76 10,2 2,1 3,8 
Blau 
5 0,51 + 0,092 1,16 — 12,6 0,25 
8 1,87 0,052 0,206 1,00 35,5 4,85 0,98 
12 4,88 0,207 0,36 1,20 23,5 3,25 2,0 
17 5,75 0,68 0,52 0,91 8,4 1,74 2,77 
22 4,95 0,74 0,32 0,95 7,5 3,0 3,1 


Anm.: + nur Spuren vorhanden. 
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zweitens engere Bezirke mit genügender Lichtstärke zu erhalten. In dem erwähnten 
Versuchsraum (s. S. 92) wurden auf die Wasserbecken mit den Glasbéden Farb- 
glasscheiben gelegt, die von den Pirnaer Farbglaswerken bezogen wurden. Mehrere 
Glasscheiben verschiedener Färbung wurden so kombiniert, daß sich ein roter 
(700—640 yp), ein grüner (560—510 au) und ein blauer (480—420 yy) Bezirk ge- 
winnen ließ. Über den Filtern brannten so verteilt 30 Glühbirnen von 100 Watt, 
daß unter allen Filtern die gleiche Energie von etwa 0,1 o in der Höhe der Versuchs- 
pflanzen herrschte. Die geringe Intensität war eben die Folge davon, daß für das 
grüne und blaue Licht 3 Farbglasscheiben aufeinander gelegt werden mußten, um 
saubere Spektralbezirke zu erhalten. Um bei den geringen Strahlungsenergien die 
etiolierten Pflanzen zum 
Ergrünen zu bringen, war 
eine Dauerbelichtung von 
Tagen notwendig. Die 
Temperaturschwankungen 
waren in diesen Versuchen 
leider nicht zu vermeiden, 
in den 3 „Farbparzellen‘“ 
| waren sie jedoch gleich 
groB (20—27°). 

Die Tabelle 9 enthalt 
die auf 10g Frisch- 
gewicht bezogenen Ana- 
lysenbefunde der Blät- 
ter von Phaseolus vul- 
garis. 17 Tage nach 
der Keimung nahmen 

2 $ 8 2 7 2° beider Dauerbelichtung 


Abb. 5. Phaseolus vulgaris. Zeitliche Pigmentbildung von die Pigmentmengen zu, 
Chlorophyll a und b in rotem (R), grünem (G) und blauem h . 5T > 
(B) Licht. Pigmentmengen in 100 Pflanzen. Chlorophyll Nach weiteren 5 Tagen 

a-Werte in rotem Licht um */, erniedrigt. war jedoch bereits ein 


Abbau der Pigment- 
mengen festzustellen, der bei dem Xanthophyll sich in 2 Fallen sogar 
nach 12 Belichtungstagen bemerkbar machte. Daß dieser Abfall reell ist, 
und nicht auf einer wesentlichen Änderung der Blattfrischgewichte 
zurückzuführen ist, geht daraus hervor, daß die auf die 100-Pflanzenzahl 
bezogenen Werte ebenfalls meist diese Pigmentverminderung zeigten 
(s. Abb. 5 und 6). Aus den Werten der Tabelle und der Abb. 5 ist nun 
deutlich ersichtlich, daß die beiden Chlorophylle den bereits ermittelten 
Pigmentbildungsverlauf aufweisen (s. S. 93ff.). Chlorophyll a bildet sich 
in allen 3 Spektralbezirken schneller und mengenmäßig stärker als b 
innerhalb eines bestimmten Zeitabschnittes, was sich in hohen Quotien- 
ten a/b ausdrückt. Die Quotienten im Grün und Blau liegen wesentlich 
höher als im Rot. Im Laufe der folgenden 14 Tage nehmen die Chloro- 
phylle stark zu, ohne daß im Grün und Blau die Mengen des Rot ein- 
geholt werden. Obwohl das Chlorophyll b seine Bildungsgeschwindigkeit 
gegenüber den ersten Tagen beschleunigt, bleibt es doch hinter der des 
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Chlorophyll a zurück. Der Quotient a/b fällt, ohne jedoch sich den 
normalen Werten zu nähern, ausgenommen im Rot (4,85). Daraus 
dürfen wir wohl entnehmen, daß die Lichtintensitäten eine volle Ent- 
wicklung der Chloro- 
phylle nicht ermöglich- 
ten. 

Vergleichen wir die 
absoluten Chlorophyll- 
mengen der Tabelle 9 
mit den Zahlen der Ta- 
belle3, so zeigtsich, daß 
nach 24stündiger Be- 
strahlung mit, ,‚weißem‘““ | 32 
Licht so hohe oder noch ! 
höhere Werte erreicht à 
werden als bei 12tägiger © 
Einwirkung einfarbigen 
Lichtes. Der Vergleich 
der beiden Versuche ist 4 
nur bedingt zulässig, 
weil wir es mit ver- 
schiedenaltrigen Pflan- 
zen zu tun haben. Die 
Intensitäten stehen in 
einem Verhältnis von r 
etwa 1:35, die Belich- 11, ¢ Praseolus vulgaris. Zeitliche Pigmentbildung von 
tungszeiten hingegen Karotin (c) und Xanthophyll in rotem (R), grünem (G) 
1:12. Daraus ist zu, "ai Bienen (2) Licht. Plementmengmn in 10 Planen 
folgern, daß die Chloro- 
phyllbildung nicht proportional der eingestrahlten Energie schlechthin 
folgt. Aus den Kurven von STROTT ist auch deutlich zu entnehmen, 
daß eine Proportionalität der Pigmentmengen zu den Lichtenergien 
nicht besteht. 

Wenden wir uns nun den Quotienten x/c zu, so sehen wir in allen 
Farben einen Abfall im Laufe der Zeit, während der Quotient at? 
eine stetige Steigerung erfährt (ausgenommen im Rot nach 22 Tagen). 

In einer weiteren Versuchsreihe ließen wir Bohnenkeimlinge in 
weißem, gelbem und orangefarbenem Licht heranwachsen. Diese Methode 
der ,,Differenzfilter“ (s. MEIScHKE 1936) hatte sich in unserem Institut 
bei mehreren photophysiologischen Versuchen bewährt und bringt den 
Vorteil größerer Lichtenergien mit sich. In unserem Fall betrugen die 
Energien etwa 0,45 o (weiß), 0,40 a (gelb) und 0,3 o (orange). Die Tempe- 
ratur betrug 18—25°. Wenn wir die Analysenbefunde dieses Versuches 
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Tabelle 10. Phaseolus vulgaris. 
mg Pigment in 10g Frischgewicht. 















































Tage a b ra x a/b x/e sr» 
ze 
Orange 
5 5,5 1,3 0,3 1,16 4,2 3,85 2,9 
8 16,6 6,25 0,95 3,44 | 2,65 3,6 3,2 
11 21,6 6,6 1,04 2,57 3,25 2,45 4,8 
D! 14 | 20,8 5,45 1,01 3,7 | 3,8 3,65 3,45 
Gelb 
5 3,0 0,44 0,15 0,91 6,8 | 6,05 2,0 
8 17,8 4,07 1,02 3,98 4,4 3,9 2,7 
11 18,6 6,8 0,93 2,63 2,7 2,8 4,7 
D!14 | 21,6 6,2 1,1 3,94 3,5 3,6 3,38 
Weiß 
5 | 2,17 0,43 0,13 0,73 5,0 5,6 1,86 
8 | 222 5,63 0,93 3,78 3,9 4,05 3,65 
11 21,2 7,6 1,16 3,03 2,8 2,6 4,25 
D! 14 | 22,5 4,64 1,09 5,3 4,85 | 4,85 2,62 








überblicken (Tabelle 10), so ergibt sich, wenn wir vom 22. Belichtungstag 
absehen, daB die beiden Chlorophylle und das Karotin eine beträchtliche 
Zunahme im Laufe der Versuchszeit erfahren, das Xanthophyll hingegen 
unwesentlich sich ändert. Die Verhältniszahlen der einzelnen Farbstoff- 
komponenten bestätigen die bisherigen Ergebnisse. 

Vergleichen wir nun die in den verschiedenfarbigen Lichtfeldern 
auftretenden Pigmentmengen untereinander, so ergibt sich, daß die 
Verhältnisse recht verwickelt liegen. Nach 5 Tagen ist die Chlorophyll- 
menge im Rot trotz kleinerer Energie größer als im Gelb und Weiß. 
Nach 3 weiteren Tagen überflügeln die ,,Gelb- und Weißpflanzen‘ jedoch 
die im roten Lichtfeld wachsenden. Für die Karotinoide gilt dasselbe. 
Aus diesem Verhalten müssen wir folgern, daß bestimmt abgegrenzte 
Spektralbezirke auf die Pigmentbildung in den verschiedenen Alters- 
stufen der ergrünenden Pflanzen eine verschiedene physiologische 
Wirkung ausüben. Das kurzwellige Licht scheint bei gleichzeitiger Ein- 
strahlung von langwelligem in jungen Blättern hemmend, in älteren 
dagegen fördernd auf die Pigmentbildung zu wirken. Daß das rote 
Licht die Pigmentbildung gegenüber anderen Bezirken begünstigt, 
haben bereits mehrere andere Untersuchungen ergeben (s. RUDOLPH, 
STROTT, SAYRE u.a.). Einwandfrei können wir aus unseren Versuchen 
die Frage nicht beantworten, welche bestimmten Wellenlängen eine bevor- 
zugte Bildung der einen oder anderen Komponente bedingen. Unsere 
statistische Aufnahme der Quotienten a/b und x/c von Blättern ver- 
schiedener Lichtfelder machten Versuche in künstlichen Lichtfeldern 
notwendig, die aber versuchstechnisch große Mängel haben, so daß unsere 
Untersuchungen einen klaren Beweis der Abhängigkeit des Komponenten- 
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verhältnisses von einer bestimmten Lichtqualität bislang nicht erbrachten. 
Die rasche Überalterung der Versuchspflanzen setzt leider unseren 
Versuchen ein frühzeitiges Ende. Bei den schwachen Lichtintensitäten 
ist eine normale Entwicklung der Pflanzen nicht möglich. Wir werden 
uns daher weiter bemühen, bessere Versuchsbedingungen zu schaffen. 


Noch einige weitere Versuche mit Keimpflanzen von Lepidium 
sollen mitgeteilt werden, die wir unter ScHoTt-Gläsern auf der sog. 
Drehscheibenapparatur (s. MEISCHKE 1936, S. 362) anstellten. Wir 


Tabelle 11. Lepidium sativum. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 



































a+b 
a b c x a/b x/e * te 
Uviolglas 0,91 0,237 0,045 0,217 3,85 4,8 2,6 
GG3 0,91 0,313 0,044 0,190 2,9 4,3 3,2 
GG 7 0,68 0,330 0,037 0,198 2,05 5,3 2,7 
GG 11 0,81 0,324 0, . 0,178 2,5 4,0 3,2 
OG 1 0,84 0,250 0,042 0,198 3,35 4,7 2,8 
OG 2 0,81 0,217 0,041 0,198 3,75 4,8 2,7 
RG 1 0,83 0,227 0,034 0,137 3,65 4,05 3,8 
RG 2 0,78 0,207 0,035 0,200 3,77 5,7 2,9 
BG 12 0,12 0,045 0,011 0,077 2,66 7,0 1,1 
BG 7 0,48 0,120 0,023 0,136 4,0 5,9 2,3 
VG2 0,23 0,046 0,014 0,100 5,0 7,1 1,5 


konnten mit Hilfe dieser Gläser mehrere verschiedenfarbige Lichtfelder 
schaffen, allerdings nur auf einer Fläche von 10 x 10cm. Aus diesem 
Grunde kamen nur kleine Versuchspflanzen, etwa die Kresse, in Be- 
tracht. Die Glasscheiben waren auf Blechkästen lichtdicht aufgeklebt ; 
in mit Erde gefüllten Perri-Schalen entwickelten sich unter jedem Filter 
etwa 300 Pflänzchen. Nach einer 3tägigen Belichtung mit etwa 500 
wurden die Keimlinge analysiert. 


Ein Differenzfilterversuch, in den noch ein dunkel- und ein hell- 
blaues und ein grünes Glas aufgenommen wurde, hatte das Analysen- 
ergebnis der Tabelle 11. In der Ausbildung zeigen die beiden Chlorophyll- 
komponenten wiederum recht beträchtliche Unterschiede, so daß der 
Quotient a/b bei den Differenzfiltern ungleich wird. Die Extreme liegen 


bei dem Glas GG 7 (2,07) und dem weißen Uviolglas (3,85). Weniger groß 


sind die Differenzen der Quotienten x/c und, wie die Quotienten si’ 


zeigen, ist die Ergriinung der Keimblätter bereits in dem Endstadium 
gewesen. Anders ist es bei dem blauen und griinen Glas. Absolut liegen 


die Pigmentmengen niederer, ebenso die Quotienten si’ , die Quotienten 


a/b und x/e jedoch höher. Die Lichtintensität ist unter den 3 letzten 
Filtern auch ziemlich geringer als unter den ,,Differenzfiltern“. 
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Tabelle 12. Lepidium sativum. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 














a+b 
a b e x a/b x/e mite 
VG2 0,38 0,088 0,023 0,120 4,3 5,2 2,0 
VG2+6GG7 0,34 | 0,100 0,021 0,110 3,4 5,2 2,07 
VG2+GG11l| 0,37 0,091 0,020 0,117 4,05 5,9 2,1 
VG2+0G1 0,38 0,119 0,025 0,116 3,2 4,6 21 
VG2+0G2 0,25 0,053 0,018 0,108 4,7 6,0 1,46 
VG2+RG1 0,18 0,032 0,011 0,104 5,6 9,5 1,14 




















Einen weiteren Versuch stellten wir mit den in Tabelle 12 angegebenen 
Filterkombinationen an. Die geringen Lichtintensitäten (Vg 2 = 5 a) 
bedingten geringere Pigmentmengen als in dem Versuch der Tabelle 11. 
a+b 
x+c 
niedriger. Von Interesse sind die Quotienten der Filterkombinationen 
VG2 + GG7 und VG 2 + OG 1, die tiefer liegen als die der anderen 
Gläser. Es hat den Anschein, daß Lichtfelder mit vorherrschend blauen 
und gelben Strahlen eine Förderung der Chlorophylikomponente b be- 
dingen (s. auch Tabelle 11, GG 11). 

In einem anderen Versuch wuchsen unter belüfteten Glasglocken, 
die mit Farbflüssigkeiten gefüllt waren!, Kressekeimlinge. Das natür- 
liche Tageslicht diente als Lichtquelle. Die Analysenwerte finden sich 
in Tabelle 13. 





Die Quotienten a/b und x/c liegen etwas höher, die Verhältniszahlen 


Tabelle 13. Lepidium sativum. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 



































a b c x a/b x/c a . 

Rot 0,24 0,032 0,027 0,175 7,5 6,5 0,83 
Grün 0,35 0,040 0,026 0,159 8,7 6,1 1,3 

Blau 0,39 0,090 0,025 0,135 4,3 5,4 1,85 
Hellrot 0,51 0,097 0,030 0,166 5,3 5,5 1,9 

Hellblau 0,54 0,157 0,028 0,140 3,5 5,0 2,55 
Weiß 0,77 0,156 0, 0,190 4,9 4,7 2,5 


Es wird recht schwer sein, alle diese Versuche auf einen Nenner 
zu bringen. Ohne langwierige Erörterungen zu beginnen, müssen wir 
auf einen Umstand nachdrücklichst hinweisen, der bei allen Versuchen 
stark ins Gewicht fällt, nämlich die ungleiche Bildungsgeschwindigkeit 
der einzelnen Farbkomponenten der Plastiden. Es wird noch ein weiter 
Weg sein, bis das Ziel erreicht ist, eindeutig zu beweisen, in welchem 
Maße die Komponentenverhältnisse von der Qualität und Quantität 


1 Die Apparatur konstruierte Dr. ORTH für Farnkulturen. Er überließ sie uns 
einige Zeit in dankenswerter Weise und wird demnächst selbst über diese Versuchs- 
anordnung berichten. 
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verschiedener Lichtfelder abhängig sind. Dadurch, daß einzelne Spektral- 
bezirke antagonistische Effekte hervorrufen (s. MEISCHKE 1936, ORTH 
1937) oder ein nichtadditives Verhalten photischer Reaktionen vor- 
kommen kann (s. PRÂT 1937), erschwert sich die Erfassung der gesuchten 
Gesetzmäßigkeiten ungemein. 

Ergaben unsere Versuche in weißem und farbigem Licht einheitlich, 
daß die Quotienten a/b nach kurzer Belichtung sehr hoch sind, und bei 
fortdauernder Bestrahlung der Pflanzen stetig fallen, so stehen diese 
Befunde mit den Angaben von RupoLpH in Gegensatz. Im Rot steigen 
nach diesen Analysendaten die Quotienten a/b von 1,7 (1. Stunde) 
auf 3,12 (24. Belichtungsstunde), im Griin entsprechend von 2,01 auf 
2,79 und im Blau von 1,47 auf 3,49. Da wir bei keiner unserer Versuchs- 
pflanzen ein derartiges Verhalten der Quotienten fanden, konnte dieser 
gegensätzliche Befund nicht in der physiologischen Verschiedenheit der 
Versuchspflanzen liegen. Durch unsere Pigmentanalysen von Meeres- 
algen (SEYBOLD und EGLE 1938) wurden wir darauf aufmerksam, daß 
die Extraktion mit Aceton und ein vorgenommener Verseifungsprozeß 
eine teilweise und ungleiche Zerstörung der Pigmentkomponenten 
bedingen kann. Aus diesem Grunde hielten wir eine Nachprüfung des 
von RUDOLPH eingeschlagenen Analysenganges mit Phaseolus-Blättern 
für geboten. Gleichzeitig stellten wir mit demselben Blattmaterial eine 
chromatographische Analyse nach der in unserem Institut üblichen 
Weise an. Etiolierte Pflanzen wurden 4 Stunden lang wie in den 
vorhergehenden Versuchen (s. Tabelle 4 u. 5) mit 50 belichtet. Für jede 
Analyse wurden 100 Pflanzen verarbeitet. 

Extraktion nach RupoLpH: Diese erfolgte mittels reinem Aceton 
(Merck, puriss. pro Analysi) und Äther, nachdem das im Mörser zer- 
riebene Blattpulver mit CaCO, versetzt worden war. Der gewonnene 
Rohextrakt wurde in 2 gleiche Teile geteilt. Entsprechend den Angaben 
von RUDOLPH setzten wir zunächst mit der einen Extrakthälfte den 
Arbeitsgang fort. Die ätherische, wasserfreie Lösung wurde schließlich 
im Stickstoffstrom zur annähernden Trockne eingeengt, in Benzin 
aufgenommen und diese Lösung chromatographiert. Gemäß der Be- 
schreibung von RuDoLPH wird die andere Hälfte des Extraktes mit 
methylalkoholischer KOH zur Bestimmung der Karotinoide verseift. 
Die schließlich gewonnene ätherische Lösung, die frei von Chlorophylliden 
und Wasser war, ist ebenfalls im Stickstoffstrom eingeengt worden, um 
sie in Benzin aufzunehmen. Die benzinische Karotinoidlösung wurde 
ebenfalls chromatographiert, d.h. das Xanthophyll haftet am Zucker, 
das Karotin läuft quantitativ in die Waschflasche, auf der das Adsorptions- 
rohr montiert ist. 

Die Ergebnisse dieser und der Vergleichsanalyse sind in Tabelle 14 
zusammengestellt. Es zeigt sich deutlich, daß ein großer Teil des Chloro- 
phyll a und der beiden Karotinoide zerstört wird, wenn man den von 
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Tabelle 14. Phaseolus multiflorus. 
mg Pigment in 100 Pflanzen. 





a+b 


a b ec x a/b x/e 
x+e 








Nach RupoLpH 0,35 0,325 | 0,027 | 0,105 1,07 3,9 3,15 


Unsere 
Vergleichsanalyse 1,92 0,33 0,096 | 0,900 | 5,8 | 9,4 1,40 
Verdorben 81,8% | 2% |72% |88,4% | — | — Le 


Noch vorhanden | 18,2% | 98% 28% 11,6% — | — + 


























RupoLPH angewandten Analysengang einhält. Ob die Zerstörung des 
Chlorophyll a, das sich in unseren Versuchen immer als labiler als die 
Komponente b erwies, auf das schwach sauer reagierende Aceton direkt 
zurückzuführen ist, mag dahingestellt bleiben. Daß das Chlorophyll a 
abgebaut worden ist, geht daraus hervor, daß in dem Chromatogramm 
ein starker grauer Ring auftritt, der auf Grund spektroskopischer Analysen 
auf a-Derivate hindeutet. 

Die Analysen von RUDOLPH scheinen uns als Gegenargument unserer 
Ergebnisse nicht mehr brauchbar, außerdem ist füglich zu bezweifeln, 
ob auf spektrophotometrischem Wege die beiden Chlorophylle und die 
beiden Karotinoide nebeneinander quantitativ bestimmt werden können 
(s. Kar 1937, STROTT 1938). 

Aus der neuerdings erschienenen Arbeit von STROTT (1938) inter- 
essieren hier die Ergrünungsversuche von etiolierten Weizenpflanzen 
in rotem, grünem und blauem, energiegleichem Licht. Da Srrorr die 
absoluten Pigmentmengen und die molekularen Verhältniszahlen seiner 
chromatographischen Analysen nicht mitteilt, sondern nur die Quotienten 
von relativen Extinktionskoeffizienten, ist ein Vergleich einem nicht 
leicht gemacht. Aus seiner Tabelle 4, in der STROTT Pigmentquotienten 
von Sonnen- und Schattenblättern mitteilt, lassen sich aber annäherungs- 
weise richtige ,,Schliisselzahlen“ errechnen, die wir für den Ergriinungs- 
versuch verwenden können. Multiplizieren wir nämlich die Srrorrschen 
Quotienten der Extinktionen a/b mit 2,5 und den reziproken Wert des 


Quotienten Br mit 1,5, so erhalten wir für die Fagus-Blätter die Werte 


Tabelle 15. Fagus silvatica. (Nach STROTT.) 






































a+b a+b 

alb | Tre ab | rte 

11.5 Sonnenblätter 4,2 3,85 11.8 Sonnenblätter 4,0 2,95 
“= | Schattenblätter | 3,37 4,15 °°" | Schattenblätter | 3,5 3,35 
3.6 Sonnenblätter 3,35 2,2 1.9 Sonnenblätter 4,0 2,88 
"= | Schattenblätter | 2,25 3,2 *** | Schattenblätter | 3,5 3,75 
13.7 Sonnenblätter 5,4 2,95 5.10 Sonnenblätter 4,15 2,43 
°°" | Schattenblatter | 3,12 3,65 * ““"| Schattenblatter | 3,65 3,8 
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der Tabelle 15, die mit den Analysendaten anderer Untersucher überein- 
stimmen (s. WILLSTÄTTER und StoLL 1913; SeyBoLp und EcLe 1937). 
Bechnen wir nun mit den beiden Multiplikatoren die Werte des 
Ergrünungsversuches durch, so erhalten wir die molekularen Verhältnis- 
zahlen der Tabelle 16. Aus den Zahlenreihen des Quotienten a/b ist zu 
entnehmen, daß die Abweichungen nur maximal 20% sind (von STROTT 
werden die Werte als konstant bezeichnet) und mit fortdauernder Be- 
lichtung eine eindeutige Änderung der Verhältniszahl kaum vorhanden 
ist. Ob die Intensität der 
Lichtfelder so groß war, Tabelle 16. Triticum vulgare-Keimpflanzen. 





























daß nach einer 6stündi- (Umgerechnete Werte nach Storr.) 

gen Belichtung die beiden  Belichtungs- 

Chlorophyllkomponenten is... ~ = = = pe 

sich bereits einem nor- 

malen Verhältnisnäherten, fo rot a 5,25 | 3,78 | 4,15 | 3,75 

. : a ün | 4, 5,05 | 4,17 | 4,15 | 4,05 

= sages mac mar Blau | 485 | 535 | 415 | 50 | 446 

m - 

at r Te  a-tb| Pt [73 | 465 | 618 | 56 |50 
rgebnis auf einer unvoll- grün 6,68 | 4,55 | 4,75 | 62 | 50 

kommenen Methodik der **° | blau | 6,4 | 4,68 | 5,57 | 5,79 | 5,0 


von STROTT angewandten 
Chromatographie zu beruhen. Betrachten wir nämlich die molekularen 
Verhältniszahlen der grünen zu den gelben Pigmenten der Tabelle 16, 
so erweisen sich diese Quotienten nicht nur als ungewöhnlich hoch, 
sondern zeigen auch eine fallende, statt eine steigende Tendenz mit 
zunehmender Ergrünung. Es ist völlig ausgeschlossen, daß in den 
gelben etiolierten Keimlingen so hohe Quotienten auftreten, die nur ganz 
vereinzelt bei maximal pigmentreichen Blättern gefunden wurden. 
STROTT glaubte die chromatographische Methode dadurch vereinfachen 
zu können, daß er das Xanthophyll vor der Adsorption nicht abtrennte. 
Gemäß unserer Erfahrung verteilt sich eine Isomere des Xanthophylls bei 
der Adsorption an Zucker und Stärke in der Zone der Chlorophylle. 
so daß wir nicht ohne Grund das Xanthophyll vor der Chromatographie 
abtrennten. Da Strorr nun die Chlorophylle mit dem Filter 430 zu 
photometrierte, müssen die in den grünen Pigmenten steckende Xan- 
thophylimengen die Chlorophyllwerte bzw. deren Extinktionskoeffizienten 
verfälschen und zwar um so mehr, je kleiner die absoluten Chlorophyll- 
und je größer die Xanthophylimengen sind. Dies ist bei ergrünenden 
etiolierten Pflanzen der Fall (s. S. 93ff.). Bei den Analysen mit normal 
ergrünten Blättern fällt der Fehler, daß in den Chlorophyllen noch Xantho- 
phyll steckt, nicht so ins Gewicht, so daß die oben vorgenommenen Um- 
rechnungen mit Fagus-Blättern (s. Tabelle 15) im großen und ganzen 
richtig sein werden. 

Außerdem haben wir die Erfahrung gemacht, daß die Trennung 
von Chlorophyll a und b an Stärke (Merck) nicht so gut ist wie an Zucker, 
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es sei denn, daB die Adsorptionsréhre mit Benzol- bzw. Benzol-Benzin- 
gemischen ,,entwickelt“ wird. Ob STROTT dies getan hat, ist der Arbeit 
nicht zu entnehmen. Daß die chromatographische Analyse, wie STROTT sie 
verwendete, für die Ermittlung kleiner Pigmentmengen keine brauchbaren 
Werte ergibt, dürfte die Tabelle 16 beweisen. Damit kann auch das 
Analysenergebnis dieser Tabelle nicht gegen unsere Versuchsbefunde ins 
Feld geführt werden. 


IV. Die Pigmentbildung von Koniferenkeimlingen in Dunkelheit. 


In unserer I. Mitteilung (S.509) haben wir bereits die Pigment- 
bildung von im Dunkeln wachsenden Picea-Keimlingen mitgeteilt. In- 
zwischen analysierten wir noch 
1 und 4 Tage alte Keimlinge (es 
wurden 5000 bzw. 1600 Keim- 
pflanzen extrahiert) mit dem Er- 
gebnis der Quotienten a/b = 9,0 
bzw. 6,1, x/c > 100 bzw. 19,0 und 
er = 0,27 bzw. 1,28. Die gra- 
phische Darstellung (Abb. 7) er- 
gibt das gleiche Bild wie bei 
dem photischen Ergrünungsvor- 
gang etiolierter Angiospermen- 


keimlinge. a/b und x/e fallen, 
a+b 





steigt mit zunehmendem 





2 





x+c 
> 1 à le Alter. Der Ergrünungsvorgang 
der Koniferenplastiden verläuft 


Abb. 7. Picea excelsa. Zeitliche Pigmentbil- * “ a 
dung von Chlorophyll a und b, Karotin und unter Lichtausschluß somit gleich 


nn eet nen A mg ar wie bei belichteten, etiolierten An- 
und Xanthophyllwerte 10fach überhöht. giospermenkeimlingen. Die Karo- 
tinoidbildung nimmt mit zuneh- 

mendem Alter stetig zu, von einer „vorübergehenden“ Verminderung 
der Karotinoide ließ sich nichts beobachten. In ungekeimten Samen 
waren nur Spuren von Xanthophyll nachzuweisen, Karotin fehlte gänz- 


lich. Die Bildung des Karotins setzt später ein als die des Xanthophy!ls. 


V. Die Pigmentmengen von chlorophyll- und karotinoidarmen Blättern. 


Nachdem wir durch unsere Versuche feststellen konnten, daß die 
Bildungsgeschwindigkeit des Chlorophyll a lange Zeit größer ist als die der 
Komponente b und sich das Xanthophyll gegenüber dem Karotin ebenso 
verhält,lag es nahe, nach weiteren Objekten sich umzusehen, um die Gültig- 
keit dieser an Versuchspflanzen gewonnenen Beziehung zu überprüfen. 
Die Vermutung, daß die gelbblätterigen Varietäten mancher Pflanzen, die 


Lichtfeld und Blattfarbstoffe. II. 109 


in der Ausbildung ihrer Pigmente eine Hemmung haben, den Ergrünungs- 
vorgang also langsamer ablaufen lassen, bestätigte sich für eine Reihe 
von Fällen. 

Von vornherein mußten wir uns im klaren darüber sein, daß in 
der statistischen Aufnahme der Blattpigmente während der Vegetations- 
periode die Variation der Pigmentbildungsgeschwindigkeit von ausschlag- 
gebender Bedeutung ist. Genau so wie die Blätter eines Baumes, z.B. 
in ihrer Größe und in ihrem Endpigmentgehalt variieren, werden mehr 
oder weniger große Unterschiede in der Bildungsgeschwindigkeit der 








Pigmente vorhanden sein. Zwischen # | 

normal grünen und gelben Blättern | i A 
finden wir schon bei flüchtiger Be- ' - 
trachtung naturgemäß viele Über- “| 
gänge. Ohne lange theoretische phy- |, . , 
siologisch-chemische Ausfiihrungen Blätter : ' ' 

zu machen, können wir uns vor- # ## | ' ; vis 
stellen, daß es innerhalb der Aurea- ul : N 
Blätter einer Art bzw. eines Baumes | 
neben allen Übergängen3 Typengibt: aA 

1. solche, die eine relativ große Ge- = 1 , ' 
schwindigkeit der Pigmentbildung ry ; 
haben (Typus A), 2. solche, die eine #7 N f ; 
extrem geringe besitzen (Typus C) „| 5 

und 3. solche, die zwischen diesen Pi A 
beiden stehen (Typus B). Von der #f a 7 & c 
Bildungsgeschwindigkeit der Karo- , Ser a BEE 


tinoide können wir absehen, ebenso „1»».3. Schematische Darstellung ds. 
von ihrer absoluten Menge. Verfol- lichen Pigmentbildung in Aurea-Blättern 
gen wir nun den zeitlichen Verlauf eh id 

der Chiorophylibildung dieser 3 Typen, so erhalten wir die Kurven A, 
B und C der Abb. 8, welche den Chlorophylimengen von je 100 qcem Blatt- 
flache entsprechen. Die gestrichelte horizontale Scheidelinie soll angeben, 
bei welcher Chlorophyllmenge unser Auge den Eindruck von gelb und 
grün hat, der naturgemäß in Wirklichkeit nicht so scharf sein kann. 
Stellen wir nun am 15. 5. eine Analyse an, so wählen wir, da wir uns auf 
unser Auge verlassen müssen, nach der Wahrscheinlichkeit gelbe Blätter 
von jedem Typus zu 33% aus, und die Pigmentmenge, die wir analytisch 
ermitteln, ist S, = (3 A+ 5 B + + C). Führen wir einen Monat später 
wieder eine Analyse der gelben Blätter desselben Baumes aus, so haben 
wir den Typus A nicht mehr in die Blattprobe aufgenommen, weil seine 


Blätter inzwischen grün geworden sind. Das Analysenmaterial setzt 
sich jetzt aus gleichen Teilen der Typen B und C zusammen und die er- 


mittelte Chlorophylimenge S, = (> B+ = c). Wenn bis zum August 
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auch noch die Blatter des Typus B ergriinten, so kommen jetzt bei der 
Analyse gelber Blatter nur solche des Typus C zur Verarbeitung, und die 


Chlorophyllmenge S, = + C. Wählen wir den Kurvenverlauf der Typen A, 


B und C, so wie in der Abb. 8, so ergibt sich, daß S, > S, > S,, d.h. 
unsere Analysen werden eine stetige Verminderung an Chlorophyll 
ergeben. Es ist nun durchaus selbstverständlich, daß bei einiger Änderung 
des Kurvenverlaufes von den 3 Typen keine stetige Abnahme an Chloro- 
phyll im Laufe der Vegetationsperiode vorhanden ist, sondern zu gewissen 
Zeitpunkten eine Zunahme einsetzt. Dies im einzelnen auszuführen 
erübrigt sich, von Wichtigkeit bleibt für uns nur die im Auge zu behaltende 
Tatsache, daß wir durch die Variation der Bildungsgeschwindigkeit des 
Chlorophylis (für die Karotinoide gilt dasselbe!) verschiedener Blätter 
nicht die zeitliche Zunahme der Pigmente eines Blatttypus ermitteln, son- 
dern, daß wir auf einen Mittelwert von pigmentphysiologisch recht ver- 
schiedenen Blättern angewiesen sind, die unserem Auge wohl zu Beginn 
der Vegetationsperiode mehr oder weniger einheitlich gelb erscheinen, 
die Verzögerung der Pigmentbildung jedoch in recht verschiedenem 
Grade haben. Welche Blätter wir ausgewählt haben bei den einzelnen 
Proben zeigt erst das Analysenergebnis. Die quantitativen Befunde 
unserer Analysen von Aurea-Blättern können wir demnach nur mit Vor- 
behalt in Beziehung zur Zeit bringen, das Komponentenverhältnis a/b 
und x/c wird uns aber in diesen Fällen zuverlässiger über die Pigment- 
bildung unterrichten. 

Unsere Analysen mit etiolierten, ergrünenden Pflanzen führten wir 
nach Möglichkeit mit vielen Pflanzen durch, um einen brauchbaren Mittel- 
wert eines bestimmten „Ergrünungsgrades‘“ zu erhalten, den die einzelnen 
Pflanzen nicht alle gleichzeitig erreichen (s. S. 96). 

Auf die Stoffwechselphysiologie und Genetik der Aurea-Formen und 
anderer chlorophylidefekter Pflanzen wollen wir im folgenden nicht ein- 
gehen, sondern uns nur mit den Pigmentanalysen beschäftigen. 

Bei den Versuchen über die Assimilationsleistung von gelbblättrigen 
Varietäten ermittelten WILLSTÂTTER und STOoLL (1918) quantitative 
Werte von Chlorophyll und Karotinoiden (Tabelle 37—41). Aus den 
Ergebnissen ziehen sie die fiir unsere Frage wichtigen Folgerungen, 
daß 1. die Chlorophyllbildung bei den Aurea-Blättern gegenüber den 
normal grünen im Laufe der Vegetationsperiode frühzeitig zum Stillstand 
kommt, und 2. der Gehalt an Chlorophyll und Karotinoiden bei den 
gelben Blättern erheblich kleiner ist als bei den Stammformen. 

Zu der 1. Schlußfolgerung scheinen WILLSTÂTTER und STOLL da- 
durch veranlaßt worden zu sein, daß ihrer Meinung nach bei dem wach- 
senden Blatt im Laufe der Vegetationsperiode eine relative Verarmung 
an Chlorophyll eintritt. Eine Umrechnung der Analysenergebnisse 
von Sambucus nigra verschiedener Tabellen auf 100 qem Blattfläche 
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(Tabelle 17) zeigt, daB davon gar nicht die Rede sein kann, wenn wir 
von dem 1. Wert der gelben Blatter vom 19. 5. absehen. Aus der Tabelle 17 
ist vielmehr zu folgern, daß die Chlorophylizunahme bei den Aurea- 
blättern während der ganzen Vegetationsperiode anhält und eher bei den 
normal grünen frühzeitig zum 

Stillstand kommt. Steigt der Tabelle 17. 


‘ : (Umgerechnet nach Werten von WILL- 
Chlorophyllgehalt bei den gelben erirrss und Srotz 1918.) 


Blättern relativ von 1 (28. 5.) auf mg Chlorophyll (a + b) in 100 gem 








3,2 (24.9.), so der der griinen Blattflache. 
nur von 1 (27.5.) oF 1,18 (14.7.)! Sletten 
WILLSTÂTTER und SToLLließen Griine Gelbe | Bummer 
Dat bei WILL- 
sich wohl dadurch irrefiihren, daB uum | Blätter | Blätter STATTER | 
in ihrer Tabelle41 derChlorophyll- 
gehalt vom 19. 5. von 0,445 auf Sambucus nigra. 
0,176 am 10.7. fallt. Diese Aus- 19. 5. 0,445 41 
27. 5. 4,45 39 
nahme von unserer mp aays daß ons. 0,002 Pod 
der Chlorophyligehalt der Aurea- . 7.7. 0.158 | 38 u. 41 
Formen im Laufe der Vegetations- 9. 7. 0,196 | 38 u. 41 
periode zunimmt, erklärt sich = La 5.18 0,176 = 
ungezwungen damit, daß in dem 14.7. 5,22 38 
Analysenmaterial vom 19. 5. ver- 24.9. 0,296 41 
hältnismäßig viele Blätter vor- Ulmus. 
handen waren, die keinen aus- 20.5. 0,335 41 
gesprochenen Aurea - Charakter > > 2. 38 
hatten. Bei den gelben Blättern 20.7. 3,08 4 3 36 + 
ist der Grad der mangelhaften 22.7. 3,05 38 











Pigmentbildung ohne Zweifel sehr 

verschieden. Erst im Laufe der Vegetationsperiode kann eine subjektive 
Auswahl von ,,gelben“ Blättern eindeutig sein, im Frühjahr, kurz nach 
der Laubentfaltung dagegen nicht. 

Die Werte von Ulmus (Tabelle 17) rechtfertigen ebenfalls die Auf- 
fassung, daß die Chlorophyllbildung von Mai bis Juli fortschreitet. Für 
die Richtigkeit dieser Deutung sprechen aber besonders unsere zahl- 
reichen Versuchsergebnisse, auf die wir nachher eingehen. 

Was nun die 2. Schlußfolgerung von WILLSTÄTTER und STOLL an- 
langt, daß die Quantitäten von Chlorophyll und Karotinoiden in Aurea- 
Blättern erheblich kleiner sind als in normal grünen, so können wir 
dieses Ergebnis bestätigen und mit unseren Werten eine gute Überein- 
stimmung feststellen. In der Tabelle 18 sind nun die absoluten Pigment- 
mengen auf 100 qem Blattfläche, soweit Angaben über die Karotinoid- 
mengen von WILLSTÄTTER und STOLL vorliegen für Sambucus und Ulmus, 
umgerechnet, um einen besseren Vergleich mit unseren Analysen zu haben. 

Die Tabelle 18 unterrichtet uns zwar gut über die Pigmentmengen 
von gelben Blättern und deren Verhältnis, läßt aber das Komponenten- 
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Tabelle 18. 
(Umgerechnet nach Werten von WILLSTÂTTER und STOLL 1918.) 
mg Farbstoff in 100 qem Blattfläche. 























Chilo: Xantho- 

Datum | saya cunts phyll zje | St» 
(a+ b) x x+e 
_ {grüne Blätter | 27.5. | 4,45 | 0,218 | 0,355 | 1,63 | 4,83 
Sam- | gelbe Blätter | 27.5. | 0,092 | 0,035 | 0,170 | 485 | 0:28 
bucus | grüne Blätter | 13.7. | 5,18 0,23 0,377 1,64 5,24 
gelbe Blätter | 9.7. | 0,196 | 0,041 | 0,053 | 13 | 128 

grüne Blätter | 20.7. | 3,08 0,106 | 0,20 1,89 | 6,2 

Ulmus { gelbe Blätter | 16.7. | 0,3 0,044 | 0,069 | 1.58 | 1,64 











verhältnis von Chlorophyll a und b vermissen. WILLSTÄTTER und SToLL 
geben in den zur Auswertung möglichen Tabellen nur die Chlorophyll- 
summe à + b an. Außer den Angaben von SCHARFNAGEL (1931), denen 
leider die absoluten Pigmentmengen fehlen, sind uns nur noch die Unter- 
suchungen von HELLSTROM und Burström (1933) bekannt geworden, 
die über das Komponentenverhältnis des Chlorophylls in chlorophyll- 
defekten Gerstenmutanten berichten. Bei 2 solchen Mutanten fanden 
sich Quotienten a/b = 36,8 bzw. 8,6, während die meisten anderen 
chlorophylidefekten normale Quotienten hatten !. 

Ehe wir auf die Arbeit von SCHARFNAGEL eingehen, wollen wir zunächst 
unsere eigenen Analysenbefunde erörtern. 











Tabelle 19. 
Sambucus nigra (22. 4.). 
mg Farbstoff mg Farbstoff 
in 10 g Frischgewicht in 100 gem Blättfläche eis | je a+b 
a b ce x a b e x es 





Grüne 
— 23,0 | 4,9 1,03 |3,913,0 |0,635| 0,138 | 0,516 } 4,7 | 3,7] 3,5 
Blatter} 1,4 | 0,188 | 0,078 | 2,1 | 0,208 | 0,028 | 0,0115 | 0,31 | 7,5 [27,0 0,45 



































In Tabelle 19 ist der Analysenbefund von Sambucus nigra wieder- 
gegeben. Da wir bereits früher unsere Meßergebnisse grüner Blätter 
mit denen von WILLSTATTER und STOLL verglichen haben (SEYBOLD 
und EcLE 1937, EcLe 1937), sollen hier nur die der gelben Blätter 
einander gegenübergestellt werden. Auf die Flächeneinheit bezogen (die 


1 Bei einem Versuch mit rotem und blauem Licht (energiegleich ?) fanden 
HELLSTRÖM und BursTRöm Quotienten a/b — 2,86 (rot) und 8,8 (blau). Dieses 
Ergebnis wird unseres Erachtens von den Verfassern zu Unrecht so gedeutet, 
daß das blaue Licht hemmend auf die b-Komponente wirke. Wie wir S. 99 ff. 
gesehen haben, entwickelt sich im blauen Licht das Chlorophyll langsam, und b 
bleibt mit seiner geringeren Bildungsgeschwindigkeit hinter a zurück. Von einer 
stärkeren Hemmung zu reden scheint uns hier nicht angezeigt. 
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Pigmentmengen der Frischgewichte teilen wir nur mit, um bei weiteren 
Forschungen gegebenenfalls Vergleiche anstellen zu können) stimmen die 
Chlorophyllmengen unserer Analysen mit den Werten von WILLSTÄTTER 
und StoLL vom 9.7. (s. Tabelle 18) leidlich überein. Dem hohen Quo- 
tienten a/b = 7,5 werden wir nachher unsere Aufmerksamkeit widmen. 

In gelben Sambucus-Blättern ermittelten WILLSTÄTTER und SroLL 
etwa 3mal mehr Karotin als wir, hingegen ergab unsere Analyse die 
etwa 3fache Xanthophyllmenge gegenüber den Werten der Tabelle 18. 
Dieser Befund drückt sich in einer starken Abweichung des Quotienten 
x/e aus: Unserem Wert 27,0 stehen die Verhältniszahlen 4,85 und 1,3 
gegenüber. Während also WILLSTÄTTER und StoLL bei gelben Blättern 
ähnliche Quotienten x/c wie bei den grünen fanden, liegt unser Wert 
beträchtlich höher. Ehe wir hierfür weitere Fälle anführen, sei noch auf 


den Quotienten ot? hingewiesen. Unser Wert von 0,45 liegt zwischen 


den beiden von WILLSTÄTTER und SToLL angegeben 0,28 und 1,28. 
Weitere Versuche konnten mit Sambucus nicht ausgeführt werden, da 
der verfügbare kleine Strauch nur wenig gelbe Blätter ausgebildet hatte. 

Ein günstigeres Objekt waren die gelben und grünen Blätter eines 
jungen Ulmus montana-Baumes. Insofern ein Vergleich unserer Analyse 
mit der von WILLSTÄTTER und SToLL (Tabelle 18) überhaupt zulässig 
ist, ergibt sich, daß einige Übereinstimmung in den Pigmentmengen 
herrscht, vor allem, wenn wir die Analyse von WILLSTÄTTER und STOLL, 
die allerdings vom 16.7. stammt, mit unserer vom Mai vergleichen. 
Nur in den Xanthophyllwerten herrscht keinerlei Gleichheit. Bei dem 
schwer vergleichbaren Analysenmaterial sind die Abweichungen der er- 
mittelten Pigmentmengen, abgesehen vom Xanthophyll, erträglich. WILL- 
STÄTTER und STOLL konnten nur etwa !/,—!/, der von uns bestimmten 
Xanthophylimenge ermitteln. Ergibt sich aus unseren Analysen gelber 
Blätter im Sommer ein Quotient x/e von 10 bzw. 12,8, so ist er bei den 
genannten Forschern nur 1,58. Ob es sıch hier um Unterschiede im Blatt- 
material oder um eine nennenswerte Zerstörung des Xanthophylls bei 
der Trennung der Farbstoffe handelt (s. S. 105), muß dahingestellt 
bleiben. Das molekulare Verhältnis der grünen zu den gelben Farbstoffen 
ist bei den Analysen im Juni und August ziemlich niedrig und wenig 
verschieden, weil die grünen und gelben Komponenten eine annähernd 
gleichmäßige Zunahme aufweisen. 

Vergleichen wir die Chlorophyll- und Karotinoidwerte der gelben 
Blätter vom 11. und 27.5. mit denen vom 11.6. und 30.8., so zeigt 
sich, daß diese wesentlich kleiner sind als jene. Dieses Verhalten dürfen 
wir nicht als einen Abbau der Pigmente werten. Auf Grund unserer 
physiologischen Versuche und deren Auswertung scheint uns vielmehr 
die Deutung gerechtfertigt, daß erst im Laufe der Vegetationsperiode 
eine klare Scheidung in extreme Aurea-Blätter und grüne, wenn auch 
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langsam ergrünende Blätter eintritt. Gegenüber den ergrünten Blättern 
(Analyse vom 30. 8., Tabelle 20) liegt der Quotient a/b bei den gelben 
Blättern auch im August noch sehr hoch, was darauf hindeutet, daß die 
Hemmung der Pigmentbildung bei der Komponente b wesentlich stärker 
ist als beim Chlorophyll a. Für das Karotin trifft, mit dem Xanthophyll 
verglichen, dasselbe zu. 

Die Analysenergebnisse von Corylus avellana (Tabelle 21) fügen sich 
den vorhergehenden Ergebnissen ein. Der Quotient a/b ist in einem Fall 
sogar > 10! Die Quotienten x/c sind allerdings nicht so hoch wie bei Ulmus. 
Daß die absoluten Pigmentmengen der gelben Blätter vom 14. 5. bis 30. 8. 
stetig kleiner werden, tritt hier besonders deutlich in Erscheinung. Die 
scheinbare Abnahme ist durch die erst im Sommer mögliche Auswahl 
wirklich extremer Aurea-Blätter bedingt, was wir von vornherein theo- 
retisch fordern müssen (s. S. 109). 

Eine weitere Analysenreihe führten wir mit einem Strauch von Cornus 
mas aus (Tabelle 22), der gelbe Blätter entwickelte, von denen viele im 
Laufe des Sommers gelb blieben und dabei eine starke Anthocyan- 
bildung aufwiesen, während andere völlig ergrünten. Eine besondere 
Erörterung der Ergebnisse erübrigt sich, nur auf das Fallen der Quotienten 
a/b und x/c während des Sommers und auf die geringen Abweichungen 
der Quotienten a/b und x/c bei gelben und grünen Blättern der Analyse 
vom 17. 6., trotz größter Unterschiede in den absoluten Pigmentmengen, 
sei hingewiesen. 

Auch die Blattanalysen von Berberis vulgaris (Tabelle 23) ergaben 
eine größere Bildungsgeschwindigkeit von Chlorophyll a gegenüber b 
und von Xanthophyll gegenüber Karotin. Bei Veronica latifolia var. 
Trahernae waren die jungen Blätter gelb, dieälteren grün. Die ermittelten 
Farbstoffmengen sind in der Tabelle 23 mit angegeben. Unter einem Be- 
stand wildwachsender Urtica dioica fanden sich Anfang Mai gelbblättrige 
Formen, die nach etwa 14 Tagen ergrünten wie die normalen Nachbar- 
pflanzen. Die Tabelle enthält die Analysenbefunde, aus denen wiederum 
die bevorzugte Bildung von Chlorophyll a und Xanthophyll ersichtlich ist. 

Ein besonders günstiges Untersuchungsobjekt fanden wir noch in 
einer Aurea-Form von Taxus baccata. Die Ergrünung der Nadeln erfolgt 
bei dieser Form sozusagen in „Zeitlupenaufnahme‘“, da die gelben 
Blätter ungefähr !/, Jahr brauchen, um ihre Pigmente vollkommen 
zu bilden. Wenn wir die ergrünten Nadeln mit denen eines normal 
grünen Taxus vergleichen, so lassen sich pro Frischgewicht keine wesent- 
lichen Differenzen bei den einzelnen Farbkomponenten feststellen, wohl 
aber bei dem Pigmentgehalt von 1000 Nadeln. Dafür gibt es aber die 
einfache Erklärung, daß die Nadeln der normalen Form erheblich größer 
waren. Diese hatten nämlich ein 1000 Nadel-Frischgewicht von 28,7 g, 
jene nur von 13,2g. Im übrigen sprechen die Werte der Tabelle 24 für 
sich. — In der einen Analyse vom 15. 6. verwandten wir ausgesucht gelbe 
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und in der anderen ausgelesene hellgrüne Nadeln. Die gelben und die 
hellgrünen standen an denselben Trieben, waren also gleich alt und wuchsen 
unter denselben Bedingungen. Die absoluten Analysenergebnisse recht- 
fertigen somit unsere theoretische Annahme vonder Variation der Pigment- 
bildungsgeschwindigkeit bestens (s. S. 109). Die Verhältniszahlen der 
Farbkomponenten bestätigen die bevorzugte Bildung des Chlorophylls a 
und des Xanthophylls. 

Daß wir trotz dieser guten Übereinstimmung der vorliegenden Ergeb- 
nisse (Tabellen 20—24) die Pigmentausbildung der ‚gelben‘ Blätter nicht 
über einen Kamm scheren dürfen, können uns die Analysenbefunde der 
Tabelle 25 zeigen. Haben wir bisher ausnahmslos bei den gelben Blättern 
höhere Quotienten a/b als bei den vergleichbaren grünen gefunden, so 
hat sich bei den 5 untersuchten Gewächshauspflanzen der Befund gerade 
umgekehrt erwiesen. Wie ist nun dieser Widerspruch zu klären? Ganz 
sicher können wir bei Hedera und Tradescantia von einem sekundären 
Abbau der Pigmente sprechen, wofür wir 2 Argumente haben. 1. Bei 
Hedera und Tradescantia läßt es sich mit dem bloßen Auge verfolgen, 
daß die gelbgrünen Blattpartien mit zunehmendem Alter pigmentärmer 
und schließlich weiß, d. h. pigmentfrei werden. 2. In unseren Chromato- 
grammen traten bei Hedera, Tradescantia und Aspidistra starke graue 
Ringe auf, die sich in der Hauptsache als Abbauprodukte von Chloro- 
phyll a erwiesen. Bei den grünen Meeresalgen hat es sich auch gezeigt, 
daß die Komponente a die labilere ist (SEYBOLD und EGLE 1938). Außer- 
dem ist auffallend, daß bei Sanseviera und Selaginella die ermittelten 
Karotinmengen außerordentlich klein bzw. unmeßbar waren, was zu sehr 
großen Quotienten x/c führt. 

Die Uneinheitlichkeit der gelben Blätter hinsichtlich der Pigment- 
bildung, Erhaltung und Veränderung ist ohne Zweifel vorhanden, ver- 
mutlich gibt es bei weiterem Suchen noch anders gelagerte Fälle, als wir 
bisher fanden. Was uns zunächst wichtig erscheint, ist die Tatsache, 
daß bei dem Abbau von Chlorophyll die Komponente b die resistentere 
ist, wenigstens bei dem Abbau, der sich bei dem Ausbleichen der 
Blätter vollzieht. SCHARFNAGEL (1931) kommt auf Grund seiner Ana- 
Iysen allerdings zur entgegengesetzten Auffassung. Bei chlorotischen, 
gleichmäßig gelbweißen Blättern von Ulmus montana konnte er eine 
Steigerung des Quotienten a/b von 12,3 auf 18 innerhalb eines Monats 
(Juni/Juli) feststellen, während er bei panaschierten und normal grünen 
Blättern a/b = 5 bzw. 3,1 fand. 

Von einem Aesculus hippocastanum-Baum stellten wir mit je etwa 
66 g einheitlich gelbweisen, frischen Blättern eine chromatographische 
Analyse mit dem in Tabelle 26 gewonnenen Befunden an. Obwohl die 
Pigmentarmut gegenüber normal grünen Blättern außerordentlich groß 
ist, ergaben sich doch übereinstimmende Quotienten a/b und x/c, nur in 
dem Verhältnis der grünen zu den gelben Pigmenten weisen die chloro- 
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tischen kleinere Werte auf als die grünen. Wenn wir die absoluten Zahlen 
ansehen, so tritt bei den Chlorophyllen eine deutliche Verminderung, 
bei den Karotinoiden eine kleine Zunahme innerhalb eines Monats auf. 
Im Juli sind die chlorotischen Blätter bereits braun geworden und ab- 
gestorben. 

Konnten wir mit unserem Aesculus die Ergebnisse von SCHARFNAGEL 
nicht bestätigen, so ergaben unsere Analysen mit reifenden Bananen 


Tabelle 27. Bananen, Fruchtschalen. 
Pigmentgehalt in 100 qem Fläche. 




















a b ce # a/b x/e Br! 
x+c 

Grün . 1,25 0,225 0,200 0,214 5,5 | 1,07 2,2 
Gelb . 0,032 0,0074 0,044 0,25 | 43 | 54 | 0,085 














ebenfalls keine Übereinstimmung (Tabelle 27). Obwohl der Pigment- 
abbau der reifenden Früchte sehr groß ist, verändert sich der Quotient a/b 
unwesentlich, und die kleine Zunahme von Xanthophyll und die starke 
Abnahme von c erhöhen den Quotienten x/c von 1,07 auf 5,4. 

Auch die Analyse der Hochblätter von Tilia, die wir der Nach- 
prüfung unterzogen (Tabelle 28), lieferte andere Ergebnisse als SCHARF- 
NAGELs Messungen. Im Juli waren die Hochblätter gelbbraun gefärbt 
(es ließ sich ein wasserlöslicher Farbstoff abtrennen!), trotzdem sind die 
Chlorophyllmengen beider Komponenten annähernd dieselben wie im Mai, 
nur das Xanthophyll zeigte eine stetige Abnahme. 


Tabelle 28. Tilia parvifolia. 





























Farbe Pigmentgehalt in 100 Hochblättern 

der alt gi a+b 

Bil uk DC ee a eee Ex 

28. V. Grün 2,23 0,705 | 0,119 | 0,625 3,17 5,2 2,4 
10. VI. |Gelbgrün | 2,47 0,65 0,122 | 0,364 3,8 2,98 4,0 
19. VII. Braun 2,28 0,67 0,123 | 0,221 3,4 1,8 5,3 











Wie die gegensätzlichen Befunde sich durch weitere Untersuchungen 
erklären lassen, muß abgewartet werden. Die Frage des stärkeren Abbaues 
der einen oder der anderen Komponente steht übrigens nicht im Brenn- 
punkt unserer Untersuchung. Eine besondere Arbeit wird sich mit diesem 
Problem erneut befassen. Hier interessiert nur das Analysenergebnis 
von Ulmus, das SCHARFNAGEL mitteilt, das wir so deuten, daß die hohen 
Quotienten nicht Ausdruck eines Pigmentabbaues, sondern eines bevor- 
zugten Aufbaues der Komponente a sind. Für die Richtigkeit dieser Deutung 
sprechen vor allem unsere Analysen. 

Wenn wir nun zum Schluß noch die Analysenbefunde von den 
ergrünenden Blättern der ,,Laubausschüttungen‘ von Brownea grandiceps 
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mitteilen, so können die Ergebnisse als eine gute Bestätigung unserer 
vorliegenden Untersuchungen gelten. An Hand dieser Darstellung lassen 
sich die ermittelten Analysenbefunde geeignet zusammenfassen. 


VI. Die Ergrünung der Laubblätter von Brownea (SchluBbetrachtung). 

Die mit roten Hüllblättern bedeckten Knospen von Brownea grandiceps 
wachsen bekanntlich zu stattlichen Gebilden von 20 cm und mehr heran, 
um plötzlich eine große Zahl von lilagefärbten Blättern ‚auszuschütten‘“ 
7 = erh (s. GOEBEL 1924). Eine kräftige 
mg #1 Pflanze unseres Botanischen Gartens 





entwickelte im Laufe des Herbstes 

etwa ein Dutzend solcher Knospen, 

deren ausgeschüttete Blätter wir in 

s vm verschiedenem Alter, vom Tag der 
a 





af 








| Ausschüttung an gerechnet, auf den 
Jf Chlorophyll- und Karotinoidgehalt 
N untersuchten. Die frisch ausgeschüt- 
y teten Blätter enthalten viel Antho- 





eyan und behalten dieses ziemlich 
lange bei. Bei 2 Monate alten Blät- 



































0e. | tern war noch eine große Menge 

Bae ET tl dieses Farbstoffes erhalten, so daß 

a [ ab diese eine starke rotbraune Farbe 
4 ens hatten. Bei weiterer Entwicklung 
012 S678 Toy 9 des Blattes bildet sich das Anthocyan 


Abb. 9. Brownea grandiceps. Zeitliche Pig. Mehr und mehr zurück. Die älteren 
mentbildung der fag ag Blatter sind normal grün und prak- 
Karotinwerte 10fach überhöht. tisch anthocyanfrei. Bei unserem 
Trennungsgang der einzelnen Farb- 
stoffkomponenten mußten wir das Anthocyan, das zum Teil neben dem 
Xanthophyll in der methylalkoholischen Schicht der Extraktionsflüssig- 
keit war, wegschaffen. Durch Überführung des Xanthophylls in Äther 
(Auswaschen mit reichlich Wasser) lassen sich Xanthophyll und Antho- 
cyan trennen, da letzteres wasserlöslich ist. 

Die Analysenbefunde der Tabelle 29 und deren graphische Darstellung 
(Abb. 9) bestätigen nun aufs beste unsere Ergebnisse der vorhergehenden 
Abschnitte. Zwei Knospen sind sofort nach der Ausschüttung analysiert 
worden. Die Ergrünung nimmt in einem Tage beträchtlich zu, um am 
4. und 5. Tag zu einem annähernden Stillstand zu kommen. Darauf 
setzt eine lebhafte Ergrünung ein. Der ,,Kurvenknick (s. 8. 94) tritt 
für Chlorophyll a und b also deutlich in Erscheinung. Wir werden nicht 
fehlgehen, wenn wir die verstärkte Chlorophyllbildung als Ausdruck der 
Neubildung von ergrünenden Plastiden ansehen, während das erste 
Kurvenstück die Ergrünung der vor der Laubausschüttung gebildeten 
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Tabelle 29. Brownea grandiceps. 
mg Pigment in 1000 qem Blattfläche. 
































+ a b ce x a/b x/e * = » 
0 0,48 0,0258 | 0,0247 | 0,346 18,6 14,0 0,84 

1 1,00 0,116 0,0295 | 0,655 8,6 22,2 1,00 

4 1,54 0,209 | 0,0628 | 0,528 7,3 8,4 1,80 

5 1,43 0,235 | 0,047 0,500 6,1 10,6 1,88 

6 2,12 0,485 | 0,049 0,540 4,35 11,0 2,74 

7 3,12 0,76 0,122 0,93 4,1 7,6 2,30 

15 6,9 1,80 0,255 1,60 3,8 6,2 2,92 

50 18,8 5,87 0,56 4,75 3,2 8,5 2,90 
Normal ergrünt | 30,6 11,2 1,50 6,96 2,7 4,6 3,05 


Farbstoffträger darstellt (s. S. 94). Bis zum 50. Tag ist die Chlorophyll- 
bildung noch nicht zum Abschluß gekommen, die demnach einige Monate 
in Anspruch nimmt. Dadurch, daß die Chlorophyllkomponente a rascher 
entsteht als die Komponente b, ergeben sich zu Anfang hohe Quotienten 
a/b, die sich erst nach 6 Tagen normalen Werten nähern. Trotz der 
großen Schwankungen finden wir bei den Karotinoiden ebenfalls das 
bereits festgestellte Ergebnis bestätigt: Die hohen Anfangsquotienten 


sinken im Laufe der Zeit ab, wie die molekulare Verhältniszahl 





stetig zunimmt. 

Wenn nun Brownea und einige Aurea-Blätter in langsamem Tempo 
uns die Ausbildung der einzelnen Pigmentkomponenten_,,vorfiihren*, 
so werden wir mit einigem Recht annehmen dürfen, daß der Bildungs- 
verlauf der 4 Blattpigmente ganz allgemein in der aufgedeckten Weise 
verläuft. Wie die ,,Zeitlupenaufnahme“ der Pigmentbildung bei Brownea, 


Tabelle 30. 
mg Pigment in 100 Knospen. 
Analyse vom 31.12. und 5.1. 








Knospen stammen b 


von der a ce x a/b x/c 





F. Südseite . | 0,840 | 0,157 | 0,048 | 0,505 5,3 | 10,2 | 1,1 
sil w “= ! Südseite . | 0,920 | 0,210 | 0,089 | 0,265 4,4 | 2,95 | 1,95 
"4 | Nordseite | 0,255 | 0,065 | 0,041 | 0,111 3,9 | 2,70 | 1,30 
9 1,50 


Ulmus : 
campertrie} Nordseite 0,387 | 0,134 | 0,041 | 0,173 | 2,9 | 4,2 























Taxus u.a. Aurea-Formen physiologisch zu deuten ist, muß zunächst 
unbeantwortet bleiben. Ob ein „photochemisches System“ im Er- 
grünungsvorgang der Plastiden in diesen Fällen träger reagiert als bei 
normal ergrünenden Blättern, können wir jetzt noch nicht beweisen. 
Daß die Chlorophylibildung ohne Licht in der gleichen Weise abläuft, 
zeigen die Koniferenkeimlinge. 
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Ergänzend sollen noch einige Analysenergebnisse von Baumknospen 
mitgeteilt werden (Tabelle 30), deren Verhältniszahlen keine Besonder- 
heiten aufweisen. Daraus können wir entnehmen, daß eine ‚‚Zeitraffung‘“ 
der Bildung der einzelnen Pigmentkomponenten bei den Laubblättern 
schon im Knospenstadium vorhanden ist. Ob dies allgemein gilt, müssen 
weitere Analysen ergeben. Diese Fragen sind im Zusammenhang mit 
den optischen Verhältnissen innerhalb der Knospen zu untersuchen. 

Wenn wir nun einen gewissen Einblick in den ontogenetischen Bildungs- 
verlauf der Pigmente tun konnten, so wird damit vielleicht chemisch- 
physiologischen Betrachtungen ein neuer Anstoß gegeben. Unter Hinweis 
auf die zusammenfassende Darstellung von RupoLrH (1934, S. 140f.) 
nehmen wir absichtlich vorderhand zu diesem Problem keine Stellung; 
wir möchten die Ergebnisse unserer weiteren Analysen abwarten. 


Zusammenfassung. 


Aus den Analysen hat sich für die zeitliche Entwicklung der Pigment- 
komponenten folgendes ergeben: 

1. In etiolierten Keimpflanzen entwickelt sich das Xanthophyll 
schneller als das Karotin. Kurz nach der Keimung sind die Quotienten 
x/e > 20, um nach einigen Tagen < 10 zu werden. 

2. Bei der Bestrahlung etiolierter Keimpflanzen mit ,,weiBem Licht“ 
bildet sich das Chlorophyll a rascher als b, was sich in sehr hohen Anfangs- 
werten des Quotienten a/b ausdrückt. Bei fortdauernder Belichtung 
werden die normalen Quotienten bereits nach einigen Stunden erreicht. 

3. Bei einsetzender Belichtung nehmen die Karotinoide in Über- 
einstimmung mit anderen Untersuchungen „vorübergehend“ ab. Die 
Quotienten x/c fallen während der Belichtung; bei dem Ergrünungs- 
vorgang nimmt das molekulare Verhältnis der grünen zu den gelben 
Pigmenten stetig zu. 

4. Verdunkelt man ergrünende Keimlinge in einem gewissen Stadium 
der Pigmentbildung, so nimmt das Chlorophyll a im Dunkeln noch zu, 
die Komponente b jedoch ab, was eine Erhöhung des Quotienten a/b 
bedingt. 

5. In energiegleichem roten, grünen und blauen Licht ergrünen Keim- 
linge im roten schneller als im grünen und blauen. Eine bestimmte 
Einstellung der Quotienten a/b und x/c in einzelnen Spektralbereichen 
hat sich nicht ergeben, nur die Tatsache steht fest, daß das Chloro- 
phyll a in allen Bezirken rascher als b gebildet wird. 

6. Bei Koniferenkeimlingen erfolgt die Pigmentbildung unter Lichtaus- 
schluß in der gleichen Weise wie bei belichteten etiolierten Keimlingen. 

7. Die Pigmentanalysen sog. Aurea-Blätter ergaben, daß Chloro- 
phyll a gegenüber b und Xanthophyll gegenüber Karotin bevorzugt 
gebildet werden. Betrachten wir die verminderte Pigmentbildung der 
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Aurea-Formen als Hemmung, so werden demnach die Komponenten b 
und c mehr gehemmt als a und x. 

8. Bei einigen „weißbunten‘“ Blättern wird die Chlorophyllkompo- 
nente a stärker abgebaut als b, bei anderen Arten erfolgt dieser Abbau 
bei beiden Komponenten gleichmäßig. 

9. Die auf die Laubausschüttung von Brownea folgende Pigment- 
bildung bestätigt die Ergebnisse der Plastidenergrünung bei belichteten, 
etiolierten Keimlingen und den Aurea-Formen. 
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KUTIKULÄRE TRANSPIRATION UND TROCKENRESISTENZ 
ISOLIERTER BLÄTTER UND SPROSSE. 


Von 
ARTHUR PISEK und EpITH BERGER 
(Innsbruck). 


Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. März 1938.) 


Einleitung. 
Im Laufe der letzten Jahre sind wir endlich durch eine Reihe von 
Arbeiten (Bostan 1933, FırBas 1931, KırLıan 1932, MÜLLER-STOLL 
1935, Pısek und CARTELLIERI 1931/33, Stocker 1931/35, VASSILIEW 
1931 u.a.) genauer darüber unterrichtet worden, wie sich die Gesamt- 
transpiration bei Pflanzen verschiedener xerischer, aber auch anderer 
Standorte unter den wechselnden Verhältnissen derselben gestaltet. Für 
eine Reihe von Arten sind charakteristische Tageskurven der Transpiration 
samt zugehörigen Evaporationswerten oder wenigstens die wichtigsten 
Abschnitte solcher Kurven bekannt und liegen gut vergleichbare Angaben 
vor. Weniger befriedigend sind dagegen unsere Kenntnisse über jene 
Wasserabgabe geblieben, der sich die Pflanze selbst bei geschlossenen 
Spalten nicht entziehen kann. Soweit wir das Schrifttum zu überblicken 
vermögen, ist seit Kamp (1930), der als erster umfassendere und exaktere 
Versuche bei gleichzeitiger Kontrolle von Lufttemperatur und -feuchtigkeit 
anstellte und deren Ergebnisse kritisch verglich, außer von STÄLFELT 
(1932, 1935) sowie von GAUMANN und JAAG (1936) nichts Nennenswertes 
zur Kenntnis der kutikulären Transpiration beigesteuert worden. Von 
Arbeiten, die sich um den Transpirationswiderstand bemühen (BREwIG 
1933, WELTEN 1933) können wir hier absehen, weil ihr Ziel in anderer 
Richtung liegt, als wir hier im Auge haben, und ihre Ergebnisse mit 
Wasserhaushaltsfragen nicht unmittelbar in Beziehung gebracht werden 
können. Und doch hat gerade die Transpiration bei geschlossenen 
Spalten, zumal bei „hydroaktiv‘‘ (STÂLFELT 1929), d. h. infolge Wasser- 
mangel geschlossenen Spalten ihre besondere Bedeutung. Denn von ihr 
und den in der Pflanze verfügbaren Wasserreserven hängt es ab, wie lange 
die Pflanze ohne Zufuhr durchzuhalten vermag; oder, anders ausgedrückt, 
von diesen beiden Größen hängt es ab, welcher Mindestnachschub von 
Wurzel und Leitungsbahnen geleistet werden muß, soll es nicht über 
kurz oder lang zum Vertrocknungstod kommen (vgl. GRADMANN 1932, 
S. 560; WELTEN 1933, S. 155). 
So haben wir denn Versuche unternommen, um auf einfache Weise 
einen ersten Überblick über die kutikuläre Wasserabgabe der Blätter von 
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verschiedenen einheimischen Pflanzentypen zu bekommen!. Dabei war 
uns besonders daran gelegen, nur Blätter und Sproße solcher Verfassung 
und strukturellen Ausprägung zu verwenden, wie sie die betreffenden 
Arten innerhalb jener Vereine und an jenen Standorten besitzen, für 
die sie bezeichnend sind. Mit Rücksicht auf die bekannte Erfahrung, daß 
manche Arten sich in Bau und Verhalten je nach Wasserversorgung. 
Licht, Feuchtigkeit und Ernährungsverhältnissen beträchtlich verändern 
können (es genüge der Hinweis auf Kap. 11 bei Maxımov und Yapp 1929, 
sowie MoTHEs 1934), darf man Ergebnisse, die mit einiger Sicherheit 
ökologisch verwertbar sind, nur erwarten, sofern dieser Grundsatz be- 
achtet wird. 


I. Material und Versuchsanstellung. 


Das Material entnahmen wir zum größten Teil den in früheren Feldversuchen 
bewährten Plätzen der Umgebung Innsbrucks?. Stachys recta, Convolvulus arvensis 
und Coronilla varia stammen von Steppenfragmenten auf den Südhängen fluvio- 
glazialer Schotter in nächster Nähe des Botanischen Institutes; Coronilla holten 
wir zum Teil aber auch ebenso wie Oxytropis (Astragalus) pilosa und Peucedanum 
cervaria aus den Beständen der Steppenheide auf dem Südhang des Ahrnrückens. 
Pflanzen des schattigen Waldbodens (Impatiens noli tangere, Stellaria nemorum. 
Pulmonaria officinalis, Asarum europaeum, Anemone hepatica, Hedera) holten wir 
von entsprechenden Stellen des sogenannten Ahrntalchens und der Sillschlucht. 
wobei aber extrem schattige Stellen gemieden wurden. Von dorther stammen 
auch die als Begleiter von Wasserläufen bekannten Caltha palustris und Veronica 
beccabunga. Mit Ericaceenzwergsträuchern (Rhododendron ferrugineum, Arcto- 
staphylos uva ursi) versorgte uns der Patscherkofel. Die Proben der Bäume und 
Sträucher entnahmen wir verschiedenen Freilandbeständen der Umgebung. Nur 
Sedum maximum (zum Teil) und die als Kontrastobjekt einbezogene Opuntia 
camanchica stammen aus dem Freiland des Botanischen Gartens. 

Die Sprosse von leicht welkenden, empfindlicheren Arten stellten wir sofort 
nach dem Abschneiden in Fläschehen mit frisch ausgekochtem Wasser, kürzten 
sie darin und trugen sie mit den Fläschchen in einer hierfür eingerichteten Blech- 
büchse ins Laboratorium. Weniger empfindliche Pflanzen wurden einfach in Blech- 
schachteln gepackt eingetragen. Im Laboratorium kam alles nach nochmaliger 
Kürzung der Stengel unter geräumige Glasglocken (30 x 50cm) und verblieb 
darin zur Wassersättigung bis zum Versuchsbeginn am nächsten Tage, mindestens 
14 Stunden. Sprosse, die länger als 2 Tage in der feuchten Kammer verweilt hatten. 
haben wir nicht mehr verwendet. So konnten wir uns jederzeit ohne besondere 
Vorbereitungen mit Material von der gewünschten Beschaffenheit versorgen und 
hatten es zu Beginn des Versuches stets in demselben Ausgangszustand. 

Die feuchten Kammern standen im diffusen Zimmerlicht am nordseitigen 
Fenster. Unter diesen Lichtverhältnissen hatten die Blätter der Schattenkräuter, 
sowie Caltha und Veronica beccabunga die Spalten fast immer mehr oder weniger 
geöffnet; Laubhölzer und Zwergsträucher hingegen hatten sie meist nur schwach ge- 
öffnet oder fast geschlossen; Sonnenkräuter wie Coronilla varia, Convolvulus arvensis 
und Ozytropis pilosa hatten die Spalten unter solchen Verhältnissen wenigstens 
kurz nach der Entnahme aus der feuchten Kammer regelmäßig geschlossen, konnten 
aber, wenn es darauf ankam, durch intensive Belichtung verläßlich zum Öffnen der 





1 Frl. BERGER hat im Rahmen einer unveröffentlichten Arbeit über ein weiter 
gefaßtes Thema u.a. einen Teil der hier ausgewerteten Versuche durchgeführt. 
2 Bilder und kurze Beschreibung bei PısEk und CARTELLIERI (1931/33). 
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Spalten veranlaßt werden. Wir brauchten hierzu die feuchten Kammern bloß in 
die Sonne zu stellen oder besser zwischen zwei 750kerzige Osram-Nitra H.W.- 
Lampen von etwa ?/, m gegenseitigem Abstand. Die Lampen wurden hierbei nach 
dem Beispiel LACHENMEIERs (1932) bis nahe an die Fassung in Glasglocken mit 
durchfließendem Wasser getaucht. Natürlich war auch so die Wärmestrahlung 
nicht ganz auszuschalten, aber die Temperatur in der Kammer erhöhte sich während 
der zu stärkerem Öffnen der Spalten erforderlichen Zeit von !/,—®/, Stunden doch 
nur 3—4° über die Zimmertemperatur, was für unsere Versuche belanglos war. 

Jeder Versuch wurde ursprünglich in der Weise begonnen, daß nach Fest- 
stellung des Sättigungsgewichtes der Spaltenzustand mit der bewährten REICHERT- 
schen Epilumeinrichtung (Pısek 1935) kontrolliert wurde; hierauf kamen die Blätter 
seitenrichtig auf Rahmen, die mit Zwirn weitmaschig bespannt und im Schatten 
neben der Dämpfungswaage (0,1 mg Genauigkeit) aufgestellt waren. Ergab der 
mikroskopische Befund im Laufe der Stichproben, daß die Spalten sich geschlossen 
hatten, dann wurden die Blätter oder Sprosse zunächst alle 20—30 Minuten, später- 
hin in zweckmäßig längeren Pausen gewogen — stark welkende Blätter mitsamt 
den Rähmchen, auf denen sie lagen. Gleichzeitig haben wir mit Stockerschen 
Evaporimetern (StocKER 1929a: grüne Fließpapierscheiben von 5 cm Durchmesser) 
die Verdunstung in unmittelbarer Nähe der Rahmen bestimmt und stündlich die 
Temperatur, sowie an einem Hygrometer, das wöchentlich mit dem AssmMannschen 
Aspirationspsychrometer korrigiert wurde, die Feuchtigkeit abgelesen. Beide 
Faktoren (und damit auch die Evaporation) schwankten im Sommer im geschlos- 
senen Versuchsraum während eines Tages verhältnismäßig wenig (Abb. 1); unter 
Ausnützung von Schönwetterperioden hielten sie sich sogar mehrere Tage hindurch 
leidlich konstant. 

Nachdem wir unsere Pflanzen kannten, haben wir das Mikroskop 
nur mehr in besonderen Fällen zur Spaltenkontrolle benützt, sonst aber 
einfach gleich in regelmäßigen Pausen zu wägen begonnen. Die Zeit des 
vollständigen Spaltenschlusses, mit dem die rein kutikuläre Transpi- 
ration beginnt, ist nämlich nachträglich am einfachsten an einem in der 
Regel deutlich ausgeprägten Knick zu erkennen, mit dem die anfangs 
sehr steil fallende Transpirationskurve in einen flachen Ast übergeht. 
Ständig fanden wir diesen so bezeichnenden Transpirationsverlauf, so 
daß es genügt als Beispiel aus unseren 26 Versuchen, die hauptsächlich 
im Sommer 1936 und 1937 angestellt wurden, in Abb. 1 deren zwei dar- 
zustellen. Die Kurven stimmen grundsätzlich mit jenen überein, wie sie 
STALFELT (1932), SCHRATZ (1931) und PFLEIDERER (1933) für abgeschnit- 
tene Blätter und Sprosse brachten. Yasona FUKUDA (1935) hat sie 
mathematisch zu fassen versucht. STÄLFELT und PFLEIDERER zeigten 
auch schon, daß der Steilsturz mit dem Schließen der Spalten zusammen- 
hängt. Durch optische Spaltenkontrolle bei kurzfristigeren Wägungen 
haben wir uns überzeugt, daß der Knick der Kurve selten gleich nach 
dem mikroskopischen Befund ‚geschlossen‘ feststellbar ist; meist kommt 
er verspätet. Das vollständige Schließen entzieht sich eben der mikro- 
skopischen Beobachtung (vgl. auch STALFELT 1932, S. 35), besonders, 
wenn etwa ein Vorhof mit verengtem Eingang oder sonstige Eigentüm- 
lichkeiten des Spaltenapparates die Einsicht auf den Zentralspalt be- 
hindern oder Schrumpfung der Epidermis stört. Wir können daher die 
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scharfe Biegung der Transpirationskurve als verläßlicheres und sichereres 
Zeichen für beendeten Spaltenschluß ansehen als den optischen Befund. 


a 
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a 
BH 





0 4 
Abb. 1. Verlauf der Transpiration (me pro g Sättigungsgewicht und Stunde al und 
der Evaporation (mg pro Stunde) während zweier Versuche. Relative Feuchtigkeit 50 
bis 56%, Lufttemperatur 20—21°, Die Kurven sind der besseren Übersicht wegen 
durchgezogen und nicht in Treppenform gezeichnet, was an sich genauer wäre. 


Mitunter waren nach Überschreitung dieses Scheitelpunktes noch 
schwache positive Schwankungen im Transpirationsverlauf bemerkbar 
(z. B. die überhöhten Werte der beiden Stellarien in der 2. bzw. 3. Stunde, 
Abb. 1), die auf ganz geringfügigen nachträglichen Spaltenbewegungen 
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beruhen können. Für den Zug der Kurve sind sie meist belanglos. Nur 
bei Zweigen der Kiefer, in geringerem Maße auch bei der Fichte, gab es 
wiederholt sehr auffällige Störungen. So stieg die Wasserabgabe zweier 
Kiefernzweige (Abb. 2), nachdem sie im Laufe des ersten Versuchs- 
nachmittags auf 15—16 mg gesunken war, am nächsten Nachmittag um 
mehr als das Doppelte fast auf den Anfangswert, und noch am dritten 
Tage machten sich beträchtliche Schwankungen bemerkbar, die wie 
früher in den Evaporationsverhältnissen kein Analogon haben. Wir 
können nicht sagen ob hier Stomabewegungen im Spiele waren oder spon- 
tane Quellung und Entquellung der Kutikula, wie solche nach Gäv- 
MANN und JAAG (1936) bei der Kiefer im größten Ausmaße vorkommen 
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Abb. 2. Verlauf der Transpiration (mg pro g Sättigungsgewicht und Stunde) eines Kiefern- 
zweiges. Die beigefügten Zahlen geben den bis zum betreffenden Punkt jeweils erreichten 
Gesamtwasserverlust des Zweiges (Defizit) in Prozenten des Sättigungsgewichtes an. 


soll — jedenfalls hörten diese Schwankungen bei Wasserverlusten von 
12—14% des Sättigungsgewichtes auf. Am vierten, fünften und sechsten 
Tage (später wurde seltener gewogen) war zur kritischen Tageszeit nichts 
mehr davon zu bemerken. 

Den erwähnten Knick in der Kurve erhält man, wenn die zu Beginn 
mehr oder weniger geöffnet gewesenen Spalten sich rasch und ohne große 
Zeitunterschiede schließen ; bei ungleichmäßigem oder langsamem Schließen 
ergibt sich als Summenbild aller Spalteneinzelreaktionen ein weicheres Um- 
biegen in den flachen Ast (Abb. 1, etwa die oberste Coryluskurve). Eskommt 
aber auch der Fall vor, daß die Transpiration verhältnismäßig langsam von 
hohem Anfangswert sinkt und die Blätter zu vertrocknen beginnen, ehe 
man eine entscheidende Wendung der Kurve merkt. Derartige Versager 
erlebten wir gelegentlich schon Ende Mai an durchaus aktiven Blättern. 
häufig anfangs Juli an derben, sichtlich alternden Blättern von Caltha 
(Abb. 3). Caltha besitzt wie viele Ranunculaceen sehr große und gut 
zu beobachtende Spalten; daher konnten wir uns hier leicht überzeugen, 
daß die betreffenden Blätter ihre Spalten besonders oberseits nur langsam 
und mangelhaft schlossen. Im Hochsommer fanden wir ähnlichen 
Transpirationsverlauf gelegentlich auch bei Veronica und Prenanthes: 





und Trockenresistenz isolierter Blätter und Sprosse. 129 
im ausklingenden Sommer, um die Wende August-September an Früh- 
jabrsblättern von Ozxytropis, von Hasel, Birke und Buche. Es kann 
kaum ein Zweifel darüber bestehen, daß er in allen diesen Fällen gleich 
wie bei Caltha auf mangelhaftes Schließen der Spalten zurückzuführen ist. 
und daß dieses Versagen der Spalten bei den zuletzt genannten vier Arten 
eine Alterserscheinung vorstellt, die vermutlich weiter verbreitet ist. 
Im Frühjahr kam solches Verhalten, 
das manche Meßreihe unbrauchbar er] 7 D: h 
machte, weil die Blätter vertrock- Lvaporation Nong 
neten, bevor sie rein kutikular zu 
transpirieren begannen, nur bei 
Caltha vor. Die außerordentlich ge- 
ringen Welkwiderstände, die WEL- 
TEN (1933, S. 157) für Calthaanführt, 
dürften wohl in der Hauptsache auf =, 
ihrer Spalteninsuffizienz beruhen. | 
Es sei abschließend noch erwähnt, Tr 
daB der vorhin besprochene Steilsturz der 7% 
Transpiration (Abb. 1) bei unserer Vor- 00 
behandlung (Wassersättigung in feuch- 
ter Kammer) nicht restlos durch das 
Schließen der Spalten bedingt ist, son- 
dern mehr oder weniger noch ein zweiter 
Vorgang mitspielt. Die Kurven setzen 
nämlich, wenn die Stomata zu Beginn 
des Versuches geschlossen waren und 
blieben, in der Regel nicht etwa gleich 
ganz flach an, sondern auch in diesem gr, 4 | 
Falle sinkt die Wasserabgabe von iiber- 0 2 4 
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höhtem Anfangswert .zuerst wesentlich 
rascher als später, obschon nie so steil, 
wie wenn Spaltenbewegung mitwirkt. 
Der Sache ist schon STÄLFELT nach- 
gegangen (1932, S.35/39). Wir schließen 


Abb. 3. Verlauf der Transpiration (mg pro g 
Sättigungsgewicht und Stunde) zweier Blät- 
ter von Caltha palustris. Das Blatt, dem 
die obere Kurve angehört, hatte am Schluß 
57% des Anfangsgewichtes verloren und 
fing an zu vertrocknen, ehe es die Spalten 


uns seiner Erklärung an, wonach die vollständig geschlossen hatte. 


Ursache darin gelegen ist, daß nach der 

Übertragung der Blätter aus dem dampfgesättigten Raum in die freie Zimmerluft 
zunächst ein hohes Dampfdruckgefälle Kutikula/Luft wirkt; dieses fällt aber rasch 
und automatisch, weil eben seine anfängliche Höhe rasches Austrocknen der äußeren 
Kutikularschichten nach sich zieht, auf einen dann weiter nur mehr sehr langsam 
abnehmenden Wert, womit die Kurve auch in diesen Fällen in einen schwach 
geneigten Teil übergeht. Nach unseren Erfahrungen beginnt er unter unseren 
Verhältnissen, wenn das Defizit gegen 5 (Arctostaphylos) bis 10% des Sättigungs- 
gewichtes (Pulmonaria) erreicht hat. 

Alle Versuche erstreckten sich über mehrere Stunden bis Tage, je nach der 
Widerstandsfähigkeit der Pflanzen. Zum Schlusse jedes Versuches kamen die 
Blätter mit dem gekürzten Stielstumpf in Wasser getaucht oder gleich ganz auf 
Wasser gelegt für mindestens 24 Stunden wieder in die feuchte Kammer zurück, 
um zu sehen, ob sie bis zum Ende ausgehalten oder etwa Trockenschäden erlitten 
hätten. Gewöhnlich erholten sie sich vollständig; nur soweit dies zutraf, sind die 


Planta Bd. 28. 9 
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Ergebnisse über die Transpiration berücksichtigt worden, denn die Vorgänge an 
halbtoten Blättern sind nicht Gegenstand dieser Untersuchung. Manchmal aber 
wurde ein Blatt mit oder ohne Absicht länger mißhandelt, daß es Trockenflecke 
zeigte. Das lieferte dann Anhaltspunkte dafür, welche Wasserverluste bei der 
gegebenen Verfassung nicht mehr vertragen werden. Um mehr solcher Anhalts- 
punkte zu bekommen und den kritischen Bereich des Defizits möglichst einzuengen, 
haben wir unter ähnlichen Verhältnissen, wie sie bei den Transpirationsversuchen 
herrschten, eine ganze Reihe ergänzender Versuche angestellt, wobei uns nicht 
mehr an der Wasserabgabe als solcher, sondern nur mehr daran gelegen war, eine 
gewisse Stufenfolge von Defiziten zu erhalten (vgl. die Einleitung zu Abschn. IV). 





II. Die Abhängigkeit der kutikulären Transpiration vom Sättigungsdefizit 
und Entwieklungszustand des Blattes, sowie von der Evaporation. 


Die kutikuläre Transpiration muß sich, wie ohne weiteres einzusehen 
ist, mit den Verdunstungsbedingungen ändern; sie ändert sich aber 
auch mit dem Wasserverlust (Defizit) des Blattes und mit dessen Alter. 
Bevor wir dazu schreiten die Versuchsergebnisse für eine vergleichende 
Betrachtung der Transpiration verschiedener Arten und Typen auszu- 
werten, sollen diese Zusammenhänge kurz besprochen werden. 


Kutikuläre Transpiration und Sättigungsdefizit. 

Vom Beginn des flachen Kurvenabschnittes an (Abb. 1) nimmt die 
Transpiration — annähernd gleichbleibende Evaporation und Störungs- 
freiheit vorausgesetzt — zwar langsam, aber doch noch immer und be- 
ständig weiter ab. Wir sehen darin mit STÂFELT (1932) den Ausdruck 
eines ,,incipient drying“ der Kutikula, das durch den ständig wachsenden 
Wasserverlust des Blattes verursacht ist. Die Frage ist nun, um wieviel 
die Transpiration jeweils sinkt — ist sie doch, wie wir noch sehen werden, 
von Art zu Art und innerhalb der Art je nach dem Individuum recht 
verschieden hoch — und ob der Rückgang mit wachsendem Defizit an- 
nähernd gleichmäßig bleibt. 

Wir versuchten hierüber ein Bild zu bekommen, indem wir zunächst die 
‘Transpiration einwandfreier MeBreihen in Abhängigkeit vom Defizit der betreffenden 
Blätter darstellten, wie dies in Abb. 4 für einige Pflanzen aus den Versuchen Abb. ] 
geschehen ist. Je nachdem, ob sich die Spalten schon bei kleinem Wasserverlust 
geschlossen hatten oder erst, nachdem dieser ein größeres Ausmaß erreichte, biegen 
diese Kurven früher oder später in den flachen Ast der rein kutikulären Transpi- 
ration um. Den flachen Teil von Kurven, die schon bei geringem Defizit scharf um- 
biegen und — möglichst konstante Evaporationsverhältnisse vorausgesetzt — erst 
im Bereich größerer Defizite von 30—40% des Sättigungsgewichtes enden, haben 
wir dann in der Weise von Abb. 5 umgezeichnet. Die Menge unserer Kurven 
schrumpfte hierbei stark zusammen, weil die Kräuter vielfach ansehnliche Wasser- 
mengen verloren, ehe sie die Spalten vollständig schlossen: andererseits brauchten 
schwach transpirierende Pflanzen, wie Sedum, Hedera und die Nadelhölzer, oft 
mehr, als eine Woche bis sie ein höheres Defizit erreichten. Das ist aber ein Zeit- 
raum, innerhalb dessen die Verdunstungsbedingungen, die wir ja nicht konstant 
halten konnten, sich schließlich fast regelmäßig änderten und so das Ende ver- 
darben. Abb. 5 enthält nur eine Auswahl des Gesiebten. 
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Man sieht, daß im Bereich mäßiger Defizite (um 10 bis gegen 20% ) die 
Transpiration mit wachsendem Wasserverlust in der Regel etwas rascher 
abnimmt als bei höheren Defiziten, bei welchen der Rückgang fast linear 
wird. Nach der mittleren Neigung der einzelnen Kurven nimmt die 
Transpiration bei der überwiegenden Mehrzahl der untersuchten Kräuter, 
als deren Vertretung in Abb. 5 Stellaria, Impatiens, Pulmonaria und 
Asarum erscheinen, um 6—12% des Ausgangswertes ab, wenn das Defi- 
zit um je 10% zunimmt. 0; 
Manche Blatter von Stach ys > 
und Caltha weisen stärke- 
ren Rückgang der Transpi- 120 


ration auf, weitaus am 4 Ne 
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bei größerem Wasserver- 0 D 2 W 40% 
lust die Rander mehr und Lefitit 

: Abb. 4. Die Transpiration einiger Blätter aus Abb. 1 
mehr nach oben umbiegen, als Funktion ihres Sättigungsdefizites dargestellt. 


sodaß schon durch die ver- 

änderte Exposition der Blattfläche die Wasserabgabe herabgesetzt werden 
kann. Unter den von uns untersuchten Laubhölzern ist die Eiche durch 
stärkere Neigung der Kurve ausgezeichnet ; ihre Transpiration kann je 10% 
Defizitszunahme bis um 18% des Ausgangswertes sinken. Noch etwas 
rascher, gleich wie bei Veronica, geht die Transpiration der beiden Erica- 
ceen-Zwergsträucher zurück, und auch der Epheu hat wenigstens bis 
gegen 20% Defizit eine steile Kurve. Daß die Kurven der Eiche und be- 
sonders die der drei zuletzt genannten immergrünen Arten mit wachsen- 
dem Wasserverlust rascher fallen als die der Sommergrünen, ist durchaus 
verständlich, wenn wir an Überlegungen von PRINGSHEIM (1931) an- 
knüpfen. Diese immergrünen Arten, zumal Arctostaphylos uva ursi, 
besitzen wie mehr oder weniger alle solchen Pflanzen verhältnismäßig derbe 
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Epidermisaußenwände mit kräftiger Kutikula. Durch eine dicke Kutikula 
hindurch wird aber die Wassernachleitung aus den Innern der Hautzellen 












































rechnet) als Funktion des Sättigungsdefizites der Blätter 
Die Transpiration in Prozenten des Anfangs- 
wertes, das Defizit in Prozenten des Sättigungsgewichtes 
angegeben. Mit verschiedenen Zeichen eingetragene Punkte 
einer und derselben Kurve stammen von verschiedenen 
Das Eichenblatt und jenes Buchen- 
blatt, dessen Meßpunkte mit normal stehenden Dreiecken 
bezeichnet sind, wies Trockenflecken auf, nachdem es nach 
Schluß des Versuches im dampfgesättigten Raum ver- 
In diesen beiden Fällen stammen die letzten 
Kurvenpunkte also von nicht mehr intakten Blättern. 


(Triebe). 


Blättern (Trieben). 


weilt hatte. 
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Abb. 5. Die kutikuläre Transpiration (auf die Stunde be- 


zur freien Oberflache ce- 
teris paribus träger sein 
als durch eine diinne. 
Eine dicke Kutikula 
wird also oberflächlich 
in höherem Grade aus- 
trocknen als eine dünne, 
womit das Dampfdruck- 
gefälle Blattoberfläche/ 
Luft und die Verdun- 
stung stärker gedrückt 
werdenalsimVergleichs- 
fall. Weiter darf man 
nicht übersehen, daß ein 
bestimmtes Sättigungs- 
defizit in Prozenten des 
Sättigungsgewichtes 
ausgedrückt bei diesen 
Wintergrünen mehr be- 
deutet als bei saftigen 
Krautblättern, bei de- 
nen der Anteil des Was- 
sers am Sättigungs- 
gewicht (Wassergehalt) 
durchwegs bedeutend 
größer ist. Wir hätten 
demnach erwartet, daß 
auch die Nadelhölzer, 
besonders die Kiefer, 
stark fallende Kurven 
zeigten. Die erwähnten 
Störungen im Transpi- 
rationsverlaufderersten 
Versuchstage (Abb. 2) 


zusammen mit den im Laufe der weiteren Tage, die bei diesen Pflanzen 
zur Messung notwendig waren, schließlich eingetretenen Änderungen 
von Temperatur auf Feuchtigkeit ließen leider keine Ergebnisse zu- 
stande kommen, die in dieser Frage klar verwertbar gewesen wären. 


Kutikuläre Transpiration und Evaporation. 
STÄLFELT (1932) fand die beiden Größen bei Birkenblättern, deren 


Stomata durch unterseitiges Bestreichen mit Vaseline ausgeschaltet 
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waren, annähernd proportional; allerdings streuen die angegebenen 
Punkte, obwohl sie Durchschnittswerte sind, bis zu + 25%, was darauf 
zurückzuführen sein mag, daß sie von verschiedenen Blättern stammen 
und somit beträchtliche individuelle Schwankungen in Kauf genommen 
werden mußten. Die Untersuchungen von GAuMANN und Jaac (1936) 
lassen aber verwickeltere Verhältnisse vermuten. Soweit diese Autoren 
überhaupt eine bestimmte Gesetzmäßigkeit zu erkennen vermochten — 
nicht alle der von ihnen untersuchten Arten folgten einer solehen — 
nahm die Transpiration bei gleichbleibender Temperatur mit dem 
Sättigungsdefizit der Luft (Lufttrockenheit) nicht linear, sondern im 
Sinne einer Potentialfunktion zu, deren Exponent in allen Fällen 
kleiner als 1 ist; sie nahm weiter bei gleichbleibender Lufttrockenheit 
mit der Lufttemperatur mehr oder weniger zu. Wir hatten weder 
die Absicht noch die Möglichkeit in der Art von GAuMANN und Jaac 
dem Zusammenhang nachzugehen, sondern wollten und mußten auf 
einfachste Weise eine ungefähre Vorstellung darüber zu gewinnen trach- 
ten. Wir konnten hohe Evaporation nur durch Besonnung erreichen 
und durch den Sonnenstand oder Abschirmen verändern. Das entspricht 
aber am besten den Verhältnissen in freier Natur, denn, wenn wir vom 
Einfluß des Windes absehen, ist gewöhnlich Besonnung der für die Höhe 
der Evaporation ausschlaggebende Faktor, wie schon WALTER (1928) 
betont hat und jede vergleichende Messung zeigt. 

Um ein ungefähres Bild davon zu bekommen, ob und wie aus den unter unseren 
gewöhnlichen Versuchsbedingungen erhaltenen Werten der kutikulären Transpi- 
ration, auf deren Größe bei höherer Evaporation in der Sonne geschlossen 
werden kann, haben wir eigens einige Versuche gemacht, wobei besonders auch 
darauf geachtet wurde, daß die Blätter flach ausgebreitet blieben. Krümmten sich, 
wie das bei manchen Arten fast Regel ist, bei größerem Wasserverlust schließlich 
die Ränder auf, so wurde der Versuch von da ab gestrichen. Nach Feststellung des 
Sättigungsgewichtes wurden nicht nur Spaltenschluß und möglichste Konstanz der 
Transpiration abgewartet; es mußte auch der Gesamtwasserverlust der Blätter 
erst auf einen entsprechenden Betrag angewachsen sein, bevor sie in Verhältnisse 
kamen, die starke Verdunstung erzeugten. Andernfalls wurde der hydroaktive 
Spaltenschluß durch photoaktive Öffnungsbewegung gestört, denn starke Ver- 
dunstung war bei uns gleichbedeutend mit starkem Licht. — Den Transpirations- 
messungen liefen stets solche der Evaporation zeitlich genau parallel. 

Im ersten und einfachsten Versuch (Abb. 6 oben) folgten auf die ein- 
leitenden Messungen (1—2) zwei Bestimmungen in stark abgeschirmter 
Sonne (3, 4) und schließlich wieder zwei am ursprünglichen Platz im 
Schatten neben der Waage (5, 6). Die Transpiration in der abgeschirmten 
Sonne ist im Verhältnis zum Wert der unmittelbar vorausgegangenen 
Bestimmungen im Schatten deutlich gedrückt; auch die nachfolgenden 
Schattenwerte sind im Vergleich zu den ersten eher etwas niedriger. Ein 
anderes Asarum und zwei Eichenblätter brachten grundsätzlich das gleiche 
Ergebnis. Wir erklären uns die Sache so, daß infolge der Übertragung 
der Blätter in die abgeschirmte Sonne, also in trockenere Luft, und durch 
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die Erwärmung der Blätter — ganz 
der feuchten Kammer (vgl. S. 129) — 


gefälle Blattoberfläche/Luft wirkt, 
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Abb. 6. Kutikuläre Transpiration von Asa- 
rum-Blättern bei wechselnder Evaporation; 
T und E in mg pro Stunde. Die beigefügten 
Zahlen geben die Reihenfolge der Bestim- 
mungen an. Das Defizit des Blattes oben 
war zu Beginn der Bestimmung 1 22%, 
bei 3 14%, bei 5 16%; unten zu Beginn 1 
34%, 3 37%, 5 41%, 7 44% des Sätti- 
gungsgewichtes. Expositionsdauer im Schat- 
ten 50—60, in der Sonne 10—15 Min. 
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ähnlich wie bei der Entnahme aus 
zunächst ein erhöhtes Dampfdruck- 
das wie dort zu einem gewissen 
incipient drying der Kutikula führt 
und damit die Wasserabgabe schlieB- 
lich herabdrückt. Dafür spricht, daß 
diese relativ um so mehr zurück- 
bleibt, je größer der Sprung in der 
Evaporation ist. Im Versuch Abb. 6 
oben beträgt die relative Depression 
nur etwa 15% ; im Versuch Abb. 6 
unten, in dem auf eine Stunden- 
evaporation von 180 zuerst eine 
solche von 1200 folgte, stieg sie auf 
rund 25% ; mit Erhöhung der Eva- 
poration auf 1600 erreichte sie 
gegen 30%. Für unsere Ansicht 
scheint uns weiter zu sprechen, daß 
diesmal die Schattenpunkte, die 
unmittelbar nach jenen in der Sonne 
bestimmt wurden (7, 8), mit diesen 
letzteren (5, 6) fast genau auf der- 
selben durch den Nullpunkt des 
Koordinatensystems gehenden Ge- 
raden liegen, d. h. um fast 30% 
tiefer als die ersten Schattenpunkte. 
Natürlich ist daran die Zunahme 
des gesamten Wasserverlustes des 
Blattes mitbeteiligt. Stieg doch sein 
Sattigungsdefizit vom Ende der 
einleitenden Transpirationsbestim- 
mungen (1, 2) bis zum Beginn der 
abschließenden (7, 8) durch die da- 
zwischen gelegene Exposition in der 
Sonne (3—6) von 34 auf 44% des 


Sättigungsgewichtes. Diese Zunahme ist aber zu gering, um die Transpi- 


ration um 30% zuriickzuschrauben; 


höchstens die Hälfte der Transpi- 


rationsabnahme kann in diesem Defizitsbereich (Abb. 5!) auf Rechnung 
der Wassergehaltsabnahme des ganzen Blattes gesetzt werden; der Rest 
ist offenbar durch Austrocknung der Oberfläche in der Sonne verursacht. 
Das Ausgangsdefizit mußte im Versuch Abb. 2 unten so groß sein, weil 
wir, um derartig hohe Evaporation zu erzielen, im Hochsommer in nur 
schwach abgeschirmter Mittagsonne, später in voller Sonne arbeiten 


mußten. Bringt man aber Asarum-Blätter, die weniger als etwa 25% 
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ihres Sättigungsgewichtes an Wasser verloren haben, in solche Verhält- 
nisse, so erhält man nicht gedrückte, sondern übersteigerte Transpirations- 
werte; sie sind bezeichnenderweise um so mehr übersteigert, je kleiner 
das Defizit. Das hydroaktive Schließbestreben der Spalten ist dann zu 
schwach, um sich gegen die photoaktive Öffnungsreaktion bei so riesiger 
Lichtintensität voll behaupten zu können, und die Spalten öffnen sich 
wieder, wenn auch nur ganz geringfügig. Im Mikroskop sieht man davon 
freilich nur dann etwas, wenn die Transpirationsmessung schon sehr stark 
überhöhte Werte ergibt. Es steht mit den Erfahrungen von Versuchen, 
wie sie in Abb. 6 dargestellt wurden, im Einklang, daß ein anderes Mal 
bei wiederholtem Wechsel von 
Schatten und abgeschirmter 
Sonne nur der erste Sonnen- 
transpirationspunkt, der der 
höchsten Evaporation dieses 
Versuches entspricht, stärker 
gedrückt erscheint, während 
die nachfolgenden Schatten- 
und Sonnenpunkte sich mit 
geringer Streuung annähernd 
linear den betreffenden Eva- 
porationswerten zuordnen , 
(Abb. 7). £— 

Der mathematische Aus- Abb.7. Kutikuläre Transpiration eines Asarum- 
druck für die Abhängigkeit: Mai bl yechinder Evaporation. Paru 
der Transpiration von der 17, 18, 20, 22 und 24% des Sättigungsgewichtes. 
Evaporation in unseren Ver- 
suchen scheint ähnlich zu sein der von GAUMANN und JAAG (1936) für 
ihre Abhängigkeit vom physiologischen Sättigungsdefizit der Luft auf 
gestellten Gleichung. Wenigstens sieht die Anordnung der Punkte 1—6 
in Abb. 7 nach einer Exponentialfunktion mit einem Exponenten wenig 
kleiner als 1 aus. Um die Abhängigkeit richtig formulieren zu können, 
brauchte man wesentlich mehr Meßpunkte von hinreichender Genauig- 
keit, wobei das Wasserdefizit des Objektes sich möglichst nicht ändern 
sollte, zwei Forderungen, die kaum gleichzeitig erfüllbar sind. Doch 
hat sich soviel ergeben, daß man auf Grund von im Schatten bei niederer 
Evaporation bestimmten Tanspirationswerten nicht einfach linear extra- 
polieren kann. Linear auf höhere Evaporation berechnete Werte — auf 
solche wird es bei ökologischer Betrachtung zumeist ankommen — sind 
mehr oder weniger zu hoch. Da aber die größte Abweichung, die uns 
unterkam, nur etwa 15—20% beträgt, und zwar bei Steigerung der 
Evaporation von 180 auf 1680 mg/h (Asarum, Abb. 6 unten), ist doch eine 
gewisse Grenze gefunden, innerhalb deren es möglich ist, die Transpiration 
bei höherer Evaporation abzuschätzen. Der angegebene Spielraum der 
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‘vaporation umfaßt weitaus das Hauptstück ihres ökologisch in Betracht 
kommenden Bereiches. Bestimmungen, die seinerzeit mit genau derselben 
Methode an verschiedenen Freilandstandorten im Zusammenhang mit 
Transpirationsmessungen vorgenommen wurden, ergaben nur an sonnigen 
Plätzen und klaren Sommertagen um die Mittagszeit Evoporationswerte 
über 1800/h (Pısek und CARTELLIERI, 1931/33, Evaporationsangaben 
dort stets für je 10 Min.!). 


Kutikuläre Transpiration und Alter des Blaites. 

Schon nach den Ergebnissen des ersten Sommers hatten wir den Ein- 
druck, als ob die Transpiration mancher Arten zu Ende August/Anfang 
September merklich höher wäre als im Frühjahr, selbst wenn man die 
beträchtliche Breite der individuellen Schwankung bedenkt. So stammen 
z. B. die höchsten in die Übersicht Abb. 8 aufgenommenen Werte der 
Hasel, Eiche und Buche aus dem Spätsommer, die höchsten Zahlen von 
Stellaria, Oxytropis und Asarum aus dem Anfang August; das war der 
späteste Zeitpunkt, an dem wir diese Arten untersucht haben. Unter- 
schiede zwischen jungen und alten Blättern hat schon Kamp (1931) bei 
einigen Wintergrünen und Hartlaubigen gefunden. Wir sind der Sache nur 
bei Asarum genauer nachgegangen, jener Art, die wir zu den Versuchen 
über die Abhängigkeit der Transpiration von der Evaporation vorzüglich 
benützten, weil sie sich hierfür sehr geeignet erwies und von einem etwa 
2 qm bedeckenden, homogenen Bestand unter Weißdorngesträuch jeder- 
zeit als Lückenbüßer aus dem Garten geholt werden konnte. Die Be- 
stimmungen der Transpiration im Schatten neben der Waage, die jeden 
dieser Versuche einleiteten, ergaben im Frühjahr eine Reihe, die zwar die 
Reihe der im August bei derselben Evaporation gefundenen Wert über- 
greift, doch liegt der Schwerpunkt im August deutlich höher (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Kutikuläre Transpiration von Blättern von Asarum europaeum 
(mg pro g Sättigungsgewicht und Stunde) bei Evaporation 280 bis 


300 mg/h. 
26.5. und 9.6.37, 8 Blätter mit Wasserdefiziten von 12—16% des Sättigungs- 
gewichtes: 
10,6 10,7 10,9 15,7 16,2 16,5 18,5 21,2; Mittel 15,0 
13. 8. 37, 6 Blätter mit Defiziten von 16—20%: 
18,8 20,4 20,9 21,2 23,7 24,9; Mittel 21,7 


Und zwar liegt er höher, obwohl die Kurven im August sämtlich erst bei 
größeren Sättigungsdefiziten umbogen, also ceteris paribus eher tiefere 
Transpiration zu erwarten war. Da die Oberflächenentwicklung (Blatt- 
fläche: Sättigungsgewicht) vom Frühjahr zum Sommer sich kaum änderte 
(sie stieg bei sehr geringer individueller Streuung im Mittel von 0,92 auf 
0,95), kann die höhere August-Transpiration nur darauf zurückzuführen 
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sein, daß die Permeabilität der Kutikula in der Zwischenzeit zunahm. 
Es wäre denn, daß die Spalten in Spätsommer bzw. bei alten Blättern nicht 
mehr so genau schlössen wie im Frühjahr, eine Vermutung, die nach den 
S. 129 erwähnten Erfahrungen auch nicht von der Hand zu weisen ist. Der 
Unterschied zwischen der Transpiration im Frühjahr und im August ist 
bei Asarum zu gering, als daß von mikroskopischer Beobachtung der 
Spalten eine Entscheidung hätte erwartet werden können. 


III. Übersicht der kutikulären Transpiration verschiedener Arten 

und Typen. 

Eine vergleichende Übersicht über Arten und Typen muß die im vorigen 
Abschnitt besprochene Abhängigkeit der Transpiration von bestimmten 
äußeren und inneren Bedingungen berücksichtigen. Wir versuchten, den 
Einfluß verschiedenen Alters aus dem Wege zu kommen, indem wir aus- 
schließlich mit vollkommen entwickelten Blättern, die auf der Höhe 
der Lebenstätigkeit schienen, gearbeitet und im einzelnen nur Ergebnisse 
aus dem Hochsommer (Ende Juni—Ende August) verwertet haben. Die 
Angaben über Caltha stammen aus dem Frühling (Ende Mai), weil Caltha 
in niederen Lagen später meist nicht mehr recht auf der Höhe ist; die 
Angaben über die beiden wintergrünen Ericaceen und Nadelhölzer, deren 
heurige Blätter erst im Herbst annähernd ausgereift sind, stammen vom 
Anfang September. Wir haben ferner ausschließlich nur Werte eingesetzt, 
bei deren Bestimmung das Wasserdefizit der Blätter mindestens 10, höch- 
stens 15% (des Sättigungsgewichtes) betrug; das ist nämlich jener Be- 
reich des Defizits, innerhalb dessen die meisten Kurven der Kräuter 
die gewisse scharfe Biegung machen, die wir als Zeichen vollständigen 
Spaltenschlusses ansehen. Schließlich haben wir uns vor allem auf solche 
Versuche gestützt, während deren die Evaporation sich knapp um 
300 mg/h hielt. Soweit Versuche bei konstant höherer (bis340) oder niederer 
(bis 220) Evaporation mitbenützt wurden, sind die Transpirationswerte 
linear auf eine Stundenevaporation von 300 umgerechnet. Der durch 
diese Berechnungsweise entstehende Fehler ist in dem angegebenen 
Spielraum für unseren Zweck sicher belanglos. 

So erhielten wir die Übersicht Abb. 8, in der außer den Mittelwerten 
auch die Einzelergebnisse verzeichnet sind. Nur bei den großblätterigen 
Arten Hedera, Corylus, Asarum und Pulmonaria entsprechen diese letzteren 
je einem einzelnen Blatt; bei den kleinblätterigen Ericaceen und Nadel- 
hölzern sowie bei Sedum album stammen sie hingegen von je einem 
Sprößchen; im übrigen sind die Einzelangaben meist Mittelwerte von 
2—3 Blättern, die stets zusammen gewogen wurden. Obwohl wir auf 
möglichst gleichalteriges Material geachtet haben, das allerdings absicht- 
lich von verschiedenen Individuen genommen wurde, schwanken die 
Einzelangaben bei den meisten Arten bis zum Doppelten des niedersten 
Wertes oder auch etwas darüber, bei Oxytropis und Fagus bis zum 











138 

























Arthur Pisek und Edith Berger: Kutikuläre ‘Transpiration 


Zweiundeinhalbfachen, bei Corylus zufolge eines ausnehmend niederen 
Mindestwertes ums Dreifache. Andere Autoren hatten es mit nicht gerin- 
geren Schwankungen zu tun (vgl. Kamp 1931, STÂLFELT 1932). Nach 
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Abb. 8. Kutikuläre Transpiration in mg pro g Sättigungsgewicht und Stunde bei einer 

tion von 300 mg (grüne Scheiben aus Fließpapier, Schleicher und Schüll 
Nr. 132). "Wasserdefizit der Versuchsblätter 10—15 % des Sättigungsgewichtes. Die Werte 
von Asarum in Tabelle 1 sind nicht mitberücksichtigt. Die Angaben über Impatiens, die 
in die Abbildung nicht alle aufgenommen werden konnten, und jene über die am schwächsten 
transpirierenden Arten sind in folgender Zusammenstellung ergänzt: 





Zune noli tangere, insgesamt 5 ee 160 —110. Mittel 130 
Sedum album ......... 6 — 3,3 “ 4,8 
Sedum maximum ....... 3 be 6,4 — 3,1 5,0 
Hedera heliz (Schattenbl.) . . . 5 7 3,6 — 2,6 3,1 
DE clei. 2 » à +1 4 2,0 — 1,26 1,58 
Pinus silvestris . . . . . . . . 6 & 2,0 — 1,25 1,53 
Opuntia camanchica . . . . . . 3 “ 0,15— 0,09 a 0,12. 


STÄLFELT kommen sie dadurch zustande, daß die Spalten nicht an allen 
Blättern tadellos geschlossen werden, ein Einwand, der sich auch angesichts 
mancher Streuung in Abb. 8 geltend machen läßt, denn es tut natürlich 
nichts zur Sache, daß StÄLreLt die Transpiration auf die Fläche be- 
rechnete, während wir sie aufs Gewicht beziehen. Ist er richtig, dann 
wären nur die tieferen der von uns unter den einzelnen Artnamen 
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angeführten Werte wirklich rein kutikuläre Transpiration, in den anderen 
hingegen steckte noch ein letzter Rest von stomatärer. Wir haben aber 
einmal beobachtet, daß das gegenseitige Verhältnis der Transpiration zweier 
Epheublätter, von denen das eine 1,8mal so viel Wasser pro Zeit- und 
Gewichtseinheit verlor als das andere, fast unverändert blieb, nachdem 
wir die Blätter unterseits mit Vaseline bestrichen hatten. Es können also 
Unterschiede dieses Ausmaßes sehr wohl ohne Beteiligung der Spalten 
zustande kommen. STÄLFELTs Annahme ist freilich nie ohne weiteres 
auszuschließen und man wird bei größeren Unterschieden in erster Linie 
an sie denken. Wir halten jedoch den bezeichnenden, scharfen Bug der 
Kurven (Abb. 1), von dem an wir die Transpiration kutikulär nannten. 
für ein sehr verläßliches Zeichen dafür, daß sich die Spalten nun so fest 
geschlossen haben, als sie es unter den gegebenen Umständen eben ver- 
mögen. Und darauf kommt es im Zusammenhang der vorliegenden Arbeit 
an. Trotz der mitunter beträchtlichen Schwankungen innerhalb der Arten 
tritt übrigens eine bestimmte Reihenfolge und Gruppierung derselben klar 
hervor. , 

Weitaus am meisten Wasser, nicht weniger als 160—110 mg pro 
Gramm Sattigungsgewicht und Stunde, verpufft Impatiens noli tangere, 
dieses zart- und dünnblätterige, einjährige Kraut, der einzige ! europäische 
Vertreter der mit etwa 400 Arten zumeist im Urwald und in montan- 
alpinen Gebüschgürteln der altweltlichen Tropen heimischen Gattung und 
Familie (BEGER und Scamip in Hear, V/l). Erst in bedeutendem Ab- 
stand folgen die mit Vorliebe im Schatten von Laub- und Nadelgehölz 
lebende Pulmonaria officinalis, die noch mehr Feuchtigkeit liebende 
Stellaria nemorum, sowie die Bachrandpflanzen Caltha und Veronica 
beccabunga, alle vier zusammengenommen mit Mittelwerten von etwa 
70—55 mg. Mit einem Mittel von 46 mg (50 ohne den ausgefallenen Min- 
destwert) schließt sich ziemlich eng die Hasel an; sie steht damit nicht 
nur weitaus an der Spitze der hier berücksichtigten Laubhölzer (Buche, 
Eiche, Birke), die alle drei fast um denselben Schwerpunkt von 25 mg 
pendeln, sondern reiht sich unter merklichem Vorsprung auch vor die 
sommergrünen Kräuter und Stauden der Steppenheide und einige Arten 
des schattigen Waldbodens (Prenanthes, Asarum, Oxalis). Alle diese 
Kräuter, Stauden und Laubhölzer unterscheiden sich, absolut genommen 
nicht viel — die Durchschnittswerte halten sich im ganzen zwischen 34 
und 20 mg — und setzen sich als der Artenzahl nach relativ stärkste 
Gruppe nicht nur von den Vorgenannten sondern auch nach unten, von 
den derblaubigen Immergriinen und den Sukkulenten, sehr deutlich ab ?. 


1 Die zweite in Europa vorkommende Art, Impatiens parviflora, ist ostsibirisch, 
bei uns im 19. Jahrhundert eingeschleppt und seither eingebürgert (Hzeı V,1). 
2 Unter die Sommergrünen fällt nach der Höhe seiner Transpiration auch 
Asarum. Die Pflanze wird zwar in Hxcı III als immergrün bezeichnet, ist es aber 
nach unseren Erfahrungen sicher nicht in dem Maße, wie etwa die Ericaceen oder 
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Schattenblätter der Buche transpirierten im ganzen mehr als Sonnen- 
blätter, ohne daß aber ein durchgreifender Unterschied herausgekommen 
wäre; es hätte mehrerer Vergleichspaare vom selben Baum bedurft, um 
diesen Punkt scharf fassen zu können. Eine kleine Überraschung bringt die 
Stellung des Sauerklees, den man nach seiner großen Oberflächenentwick- 
lung, Zartheit der Blätter und Empfindlichkeit gegen Besonnung eher in 
der ersten Gruppe als in der Nachbarschaft von Betula und Peucedanum 
cervarıa vermuten möchte. Da auch die Gesamttranspiration des Sauer- 
klees verhältnismäßig gering ist (Pısek und CARTELLIERI 1932, S. 661, 
Abb. 6), bestätigt sich die Ansicht, daß er mehr gegen die Besonnung als 
solche als gegen die dadurch verursachte Förderung der Verdunstung 
bzw. Trockenheit empfindlich ist 1. 

Das untere Ende der Übersicht nimmt die ausgesprochen schwach 
transpirierende Gruppe der derblaubigen Immergrünen und der Sukku- 
lenten ein. Von den beiden Ericaceen mit Mittelwerten von rund 7,5 
(Rhododendron ferrugineum) und 5mg (Arctostophylos uva ursi) führt 
eine gleitende Reihe über die beiden einander überdeckenden Sedums und 
den Epheu zu Fichte und Waldkiefer (1,6 und 1,5 mg). Die Transpiration 
der als Kontrastobjekt einbezogenen Opuntienflachsprosse ist unter den 
unserer ganzen Aufstellung zugrundegelegten Verhältnissen um eine 
ganze Dezimale tiefer als die der Nadelhölzer. Bei Kamp (1931, Tabelle 7), 
dessen Ergebnisse überwiegend ausländische Holzpflanzen betreffen und 
mit den unseren nicht ohne weiteres verglichen, aber von den wenigen 
Angaben des Schrifttums noch am ehesten herangezogen werden können, 
fallen außer dem Epheu auch die mediterranen Immergriinen Quercus 
ilex, Olea europaea, Nerium Oleander und Laurus nobilis durch verhältnis- 
mäßig schwache Transpiration auf (unter 10 mg/G.h.) und dürften daher 
alle in unsere Schlußgruppe zu stellen sein. 

Im wesentlichen gruppieren sich also die untersuchten Arten zwanglos 
nach ihrem ökologischen Charakter. Sieht man von Opuntia ab, so ver- 
hält sich der niederste zum höchsten Mittelwert wie 1:85; nimmt man 
Opuntia mit, dann wächst die Stufenleiter auf die Breite von 1—1000 an. 

Außer bei den Immergrünen und Sukkulenten erscheint die kuti- 
kuläre Wasserabgabe allgemein recht erheblich, wenn man bedenkt, daß 


die Nadelhölzer, sondern überdauert den Winter nur unter besonders günstigen 
Verhältnissen mit lebenden Blättern, wie das gelegentlich auch bei einer Menge 
anderer Arten vorkommt. Anemone hepatica dagegen fällt nach den zwei brauch- 
baren Transpirationskurven, die wir von ihr haben (Abb. 1), zu den Immergrünen. 
In Ermangelung weiterer einwandfreier Angaben haben wir diese Art in die 
Übersicht nicht aufgenommen. 

1 Die geringe Gesamttranspiration wird mindestens teilweise daraus verständ- 
lich, daß Ozalis nach Wahrnehmungen, die wir bei Vorversuchen zur vorliegenden 
Arbeit machten, selbst unter für andere Schattenpflanzen günstigsten Verhält- 
nissen (feuchte Kammer in stark abgeschirmter Sonne bis diffusem Zimmerlicht) 
die Spalten nur sehr schwach öffnet. 
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unsere Zahlen für eine Stundenevaporation von nur 300 mg gelten, das 
ist eine Evaporation, die im Freien selbst in der Krautschicht feuchtschatti- 
gen Waldes um die Mittagszeit sonniger Sommertage leicht überschritten 
wird; an offenen Stellen trocken-sonniger Hänge kann um dieselbe Zeit 
an derartigen Tagen in der Sonne das Sechs- bis Achtfache gemessen 
werden. (vgl. Pısek und CARTELLIERI 1931, Abb. 14; 1932, Abb. 6; 
Angaben dort für 10 Min., also zum Vergleich mit den hier gebrachten 
mit 6 zu multiplizieren). Dem ist aber entgegenzuhalten, daß die Werte 
der Übersicht Abb. 8 für nebeneinander ausgebreitete Blätter gelten 
und daher am ehesten auf locker beblätterte, einzelstehende ganze Pflanzen 
übertragen werden können, nicht so einfach aber auf dichter beblätterte 
und in geschlossenem Bestand stehende Stöcke. Die Transpiration 
ganzer Stöcke ist besonders im letzten Fall ohne Zweifel niederer zu 
veranschlagen, als die etwa aus einfacher Multiplikation unserer Werte mit 
dem Gewicht der Blattmasse sich ergebenden Zahlen (vgl. FıLzer 1933) !. 
Weiter darf man nicht vergessen, daß nach den Ausführungen des vorigen 
Abschnitts die Transpiration bei steigender Evaporation im Vergleich 
zu deren Zunahme mehr oder weniger zurückbleibt und mit wachsendem 
Defizit des Blattes immer kleiner wird. Eichenblätter z. B. transpirierten, 
wenn ihr Gesamtwasserverlust (Defizit) 10—15% des Sättigungsgewichtes 
betrug, unter unseren Verhältnissen nach Abb. 8 durchschnittlich 24 mg 
pro Gramm (Sättigungsgewicht) und Stunde. Haben die Blätter so viel 
Wasser verloren, daß ihr Defizit auf 25% angewachsen ist, dann werden 
nur mehr 19—20 mg durch die Kutikula gehen, weil der Transpirations- 
abfall der Eiche sich zwischen dem der in Abb. 5 als Grenzfall eingezeich- 
neten Eichenkurve und der darüber ziehenden Buchenkurve hält, d.h. 
weil die Transpiration jedesmal im Mittel um etwa 15% bis 18% sinkt, 
wenn das Defizit um je-10% des Sättigungsgewichtes zunimmt. Würden 
nun Blätter in diesem Zustand durch Besonnung einer Evaporation von 
1500 statt 300 ausgesetzt, so bliebe die Wasserabgabe nach S. 135 um 
etwa 15% hinter dem fünffachen zurück, wäre also nur auf 80—85 mg/G.h 
anzusetzen. Für Fagus oder Asarum, die sich im Durchschnitt (Abb. 8) 
kaum von Quercus unterscheiden, fällt die Überschlagsrechnung etwas 
ungünstiger aus, weil deren Transpiration mit wachsendem Defizit 
weniger rasch sinkt (Abb. 5), nämlich nur um etwa !/,, je 10% Defizits- 
zunahme. 

Trotz aller dieser Abzüge bleibt aber der kutikuläre Wasserverlust 
isolierter Blätter selbst bei diesen Arten aus der Mittelgruppe unserer 


1 So mag es sich erklären, daß das Eichenbäumchen von GAUMANN und JaaG 
(1936) unter Verhältnissen, die den unseren entsprechen (50 bis 60% Feuchtig- 
keit, 20°), vor der Abhärtung höchstens 201/,, nachher höchstens 101/, mg/g h 
transpirierte, während in unserer Abb. 8 das Mittel 25 beträgt. (Zahlen mit Hilfe 
der von den beiden Autoren $. 418 angegebenen Oberflächenentwicklung aus den 
T/O-Werten ihrer Tabelle 4 und 5 errechnet.) 
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Übersicht noch immer so groß, daß sie kaum ein paar Stunden Besonnung 
aushalten und unter den gewöhnlichen Versuchsverhältnissen kaum 
länger als einen Tag. Sie bedürfen ständigen Wassernachschubes, dessen 
Größe durch die Transpiration gegeben ist. Die beiden Ericaceen hingegen 
hielten schon durchschnittlich eine Woche aus, Epheu und Nadelhölzer 
noch wesentlich länger, nicht zu reden von Opuntia. Die Ericaceen und 
der Epheu haben außer der an sich geringen Anfangstranspiration noch 
den Vorteil, daß diese mit wachsendem gesamten Wasserverlust minde- 
stens anfangs sehr rasch fällt (Abb. 5). Wir vermuten von den Nadel- 
hölzern und Opuntia Ähnliches. 

Wir haben bisher von der auf die Einheit des Sättigungsgewichtes 
bezogenen Transpiration gesprochen. Es ist im allgemeinen das Nächst- 
liegende, die absoluten Werte in dieser Weise umzurechnen, also gewisser- 
maßen Teile gleichen Gewichtes von verschiedenen Pflanzen miteinander 
zu vergleichen, wenn es sich darum handelt die Transpiration mit dem 
Wasserhaushalt irgendwie in Beziehung zu bringen. Obschon wir uns 
dies zur Hauptaufgabe machten, wollten wir doch auch ungefähr ersehen, 
wie sich die Sache ausnimmt, wenn man auf die Oberflächen berechnet. 
Daher haben wir etwa die Hälfte aller verwendeten Blätter, nachdem sie 
wieder aufgesättigt waren, auf positives Lichtpauspapier kopiert und 
die Flächen mit dem Kompensationsplanimeter ausgemessen. Da wir 
demnach nicht zu allen Einzelangaben der Abb. 8 die zugehörigen Flächen- 
maße besitzen, sondern diese bei einer Art gerade zu einem der höchsten 
Werte, bei einer anderen Art zu den tiefsten fehlen, haben wir die Transpi- 
ration nicht unmittelbar auf die Fläche berechnet, sondern, indem wir 
die Mittelwerte der auf das Gewicht bezogenen Transpiration aus Abb. 8 
(T/G.h) durch die mittlere Oberflächenentwicklung (O/G, Tabelle 2) 
dividierten, nach der Beziehung T/O.h = T/G.h:0/G. 

Die Werte der Oberflächenentwicklung ! fügen sich dem darüber Be- 
kannten ein. In Übereinstimmung mit früheren Erfahrungen (Pısek und 
CARTELLIERI 1931/33) ist O/G bei allen Schattenkräutern größer oder 
gleich 1,0, ebenso aber auch bei den Laubhölzern mit Ausnahme der Eiche; 
bei den Sonnenkräutern hält sie sich zwischen 1,0 und 0,5, bei den Erica- 
ceenzwergsträuchern und Nadelhölzern um 0,5 oder tiefer. Da nun jene 
Art, die aufs Gewicht bezogen am meisten Wasser verpufft, nämlich 
Impatiens noli tangere, die größte Oberflächenentwicklung von allen auf- 
weist und umgekehrt die Arten mit den kleinsten T/G-Werten auch die 
geringste O/G haben, ergibt sich sofort, daß bei Umrechnung der Transpi- 
ration auf die Flächeneinheit (Tabelle 2) die Extreme einigermaßen 


1 Als Umrechnungsfaktor, wie er hier gebraucht wird, ist der einfache Quo- 
tient O/G einwandfrei. Zu morphologischen Vergleichen hingegen kann er, wie 
Scmucker (1936) gezeigt hat, im allgemeinen nicht verwendet werden, weil er 
von der absoluten Größe der Organe abhängt. Für solche Zwecke schlägt ScumuxK- 
KER andere Ausdrücke vor (vgl. hierzu auch BACHMANN, 1936). 
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ausgeglichen und die Stufenleiter verkürzt werden muß. Sie würde ohne 
Opuntia nur den Spielraum von 3,1—62 mg/qdm -h umfassen, wenn 
nicht Veronica beccabunga bei hoher Gewichtstranspiration etwas dick- 
liche Blätter und daher eine geringe Flächenentwicklung hätte, wodurch 
sie mit 86 mg an die Spitze tritt. So verhält sich der niederste zum höch- 
sten Wert wie 1:28, bei Einbeziehung von Opuntia wie 1:186. Die 
meisten Arten drängen sich im Bereich von 10—40 mg zusammen, ähn- 
lich wie in Kamps (1931, Tabelle 7) Zusammenstellung. Wie in Abb. 8 
stehen auch in betreff der auf die Fläche bezogenen Transpiration die 
Schattenkrauter Impatiens und Pulmonaria mit den Bachrandpflanzen 
Veronica und Caltha obenan (über 50 mg), während die Wintergriinen mit 
Opuntia sich am unteren Ende der Übersicht sammeln (unter 15 mg). Aber 
die Gruppierung ist mehr verwischt. Sedum maximum z. B. — vermut- 
lich auch S. acre, von dem wir leider keine Flachenbestimmung haben — 
gehért nun zu den stark transpirierenden Arten, was bei seiner relativ 
schwachen kutikulären Ausrüstung allerdings nicht sehr befremden kann; 
im Gegensatz zu Opuntia verdankt es die Tiefe seiner gewichtsbezogenen 
Transpiration ganz der geringen Oberflächenentwicklung. Um so merk- 
würdiger mutet es zunächst an, daß so zart und dünnblätterige Schatten- 
kräuter wie Prenanthes und Oxalis den derblaubigen, wintergrünen 
Ericaceen außerordentlich nahekommen. Man darf eben nicht vergessen, 
daß es nicht bloß auf die Dicke der Kutikula bzw. Epidermisaußenwände, 
sondern auch auf deren chemische Beschaffenheit und Struktur ankommt 
(Kamp); man wird andererseits bei unseren Ericaceen ihre Kleinblätterig- 
keit bedenken müssen. Denn sobald man über den bloßen Vergleich der 
Transpiration verschiedener Blätter und Arten hinaus den Gründen 
allfälliger Verschiedenheit nachgeht und die auf die Fläche bezogene 
Transpiration mit der Oberflachenbeschaffenheit der betreffenden Or- 
gane in Beziehung bringt, sind Form und Größe dieser Organe wenigstens 
dann mit zu berücksichtigen, wenn sie hierin stärker voneinander ab- 
weichen. Nach allem, was wir bisher darüber wissen, ist ja die freie Ver- 
dunstung nicht einfach der verdunstenden Fläche proportional, sondern 
kleine Flächen verdunsten relativ mehr als große, zerteilte mehr als ganz- 
randige. Das wird bis zu einem gewissen Grade auch von der kutikulären 
Wasserabgabe gelten (Maass 1935). 

Bilden wir das Verhältnis der flächenbezogenen Transpiration zur 
flächenbezogenen freien Verdunstung (T/E, relative Transpiration i. e. 8S.) 
auf Grund der Verdunstungsmessung mit dem Rundscheibenevapori- 
meter, so erhalten wir eine Stufenleiter von demselben Umfang und der- 
selben gegenseitigen Lage der Arten wie die T/O-Übersicht, weil ja deren 
Angaben alle für die gleiche Evaporation gemacht sind. Diese Zahlen 
(Tabelle 3) geben nun aber an, welchen Bruchteil der gleichzeitig gemes- 
senen freien Verdunstung die kutikuläre Transpiration unter unseren 
Versuchsverhältnissen ausmacht. Sie beträgt im Höchstfalle ( Veronica) 
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Tabelle 3. 
Relative Transpiration 
"= _ Transpiration pro qdm é 

TE= Gyaporation pro adm rn iy ee 4 

E (Rundscheibe, 5 cm Durch- auf Blatt- 

messer) = 300 mg, Defizit der evaporimeter 

Blätter 10—15% des Sättigungs- 

gewichtes 

Veronica beccabunga ...... 0,11 
Pulmonaria officinalis ..... 0,081 0,086 
Impatiens noli tangere ..... 0,078 
Caltha palustris ........ 0,072 
COR Gane se ee à 0,061 0,038 
Sedum maximum........ 0,056 0,050 
Corylus avellana . . . . . . . . 0,050 
Stellaria nemorum . . . . . . . 0,046 
Stacked HET 2 OLA RAT. 0,042 0,026! 
Convolvulus arvensis . . . . . . 0,039 0,033 
Peucedanum cervariu . . . . . . 0,039 
N 1... 5e 0,035 
Oxsropis miloes: ; : =: =: == 0,034 
Betula verrucosa . gets ‘ 0,031 
Fagus silvatica (Sonne) re 0,029 
Asarum europaeum . mut. 0,027 
Prenanthes purpurea . . . . . . 0,025 
Rhododendron ferrugineum . . . . 0,020 0,013 
Fagus silvatica creme u die ie 0,019 
Oxalis acetosella . . . TB 0,017 0,014 
Arctostaphylos uva ursi . . . . . 0,014 0,0088 
Picea excelsa . . . EE 0,0049 
PME ORNE... + a 4,0) 44 0,0044 
UT 4 . vob ner is a 0,0040 
Opuntia camanchica . . . . . . . 0,0006 


1 Analog Rhododendron. 


11%, bei Opuntia nur.0,06% der gleichzeitig und unter denselben Be- 
dingungen gemessenen freien Verdunstung; bei der Mehrzahl hält sie sich 
zwischen etwa 5 und 1,5%. Auch hier gilt selbstverständlich, daß bei 
weitergehenden Schlüssen Gestalt und Größe der Blätter mitberücksich- 
tigt sein wollen. Um zu sehen, um wieviel sich die Zahlen ändern, wenn 
man nach dem Beispiel STÄLFELTs (1932) die Berechnung der relativen 
Transpiration auf die Angabe von Evaporimetern gründet, die nach 
Gestalt und Größe jeweils den mittleren Ausmaßen der betreffenden 
Blätter entsprechen, haben wir einige solcher „Blattevaporimeter‘ aus 
grünem Löschpapier angefertigt und ihre Verdunstung zugleich mit der 
der gewöhnlich verwendeten Rundscheibe aus demselben Material be- 
stimmt (Abb. 9). Temperatur und Feuchtigkeit waren während der 
Messung konstant und ganz entsprechend den Transpirationsversuchen. 
Die Verdunstung des Coronilla-Evaporimeters (sieben Paare und ein un- 
paares Fiederchen in einer Ebene mit einer Spur Rudol an einem Glas- 
faden als Spindel angeklebt) und des analog verfertigien Rhododendron- 
Sproßmodells (sieben Blättchen) war gegenüber der Verdunstung des 
10 
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Oxalis- bzw. Convolvulus-Evaporimeters, die ihnen in der Flächengröße 
nahe kommen, stark überhöht. Die letzteren Beiden verdunsteten 
wiederum relativ mehr als das Sedum- und das Epheumodell, die nicht 
nur fast dieselbe Größe, sondern auch fast denselben Wasserverlust hatten 
wie die Rundscheibe, während die großflächigen Modelle relativ weniger 
verdunsten als diese. Bezogen auf Blattevaporimeter ist die Transpiration 
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Abb. 9. Verdunstung von Blattevaporimetern im Vergleich zur Verdunstung 
der Rundscheibenevaporimeter. 


der Kleinblätterigen somit zum Teil wesentlich tiefer anzusetzen als sie in 
Tabelle 2 angegeben ist; die der Großblätterigen etwas höher. Unter 
Benützung des Ergebnisses Abb. 9 nimmt sie bei den paar in Betracht 
gezogenen Arten die in der rechten Reihe (Tabelle3) angeführten Wertean. 


IV. Subletales Defizit und kutikuläre Transpiration. 


Die Übersicht (Abb. 8) läßt die Größe der kutikulären Transpiration 
als einen jener Faktoren erkennen, von denen es in erster Linie abhängt, 
wie lange eine Pflanze bei minimaler oder unterbrochener Wasserzufuhr 
durchzuhalten vermag. Außer diesem unvermeidbaren Wasserverlust 
ist noch die Menge des für die Transpiration freien Wassers, die Reserve der 
in Betracht gezogenen Organe, von entscheidender Bedeutung. Sie ergibt 
sich aus jenem Defizit, das eben noch ohne Schaden ertragen wird, mit 
dessen Überschreitung aber irreversible Trockenschäden aufzutreten 
beginnen. Wir sagen beginnen, weil ja bei entsprechendem Wasserverlust 
zunächst immer nur kleinere oder größere Flecken vertrocknen und nie 
gleich das ganze Blatt zugrunde geht. 


Das subletale Defizit — wir gebrauchen hiermit einen Ausdruck OPPENHEIMERS 
(1932) — wurde in der Weise bestimmt, daß von jeder Art eine Anzahl Blätter 
oder Sprosse, nach vorausgegangener Wassersättigung in feuchter Kammer und 
Bestimmung des Sättigungsgewichtes, unter ähnlichen Verhältnissen, wie sie bei 
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p herrschten, ausgebreitet liegen blieb, wobei das An- 
wachsen des Defizits nach Bedarf laufend verfolgt wurde. War dieses dem vermut- 
lich kritischen Bereich nahe gekommen, dann wurde ein erstes Blatt aus dem Ver- 
such genommen und nach Wägung in die feuchte Kammer zurückgebracht, hierauf 
ein zweites von etwas größerem Defizit usw. Blätter wie Sprosse haben wir im 
dampfgesättigten Raum mit stark gekürztem Stiel in Wasser eingestellt und be- 
netzt, sehr schlappe Einzelblätter überdies auf Wasser gelegt. Nach 24- bis 48stün- 
digem Aufenthalt in der Kammer wurde der Zustand der Blätter protokolliert; 
in zweifelhaften Fällen, d.h. bei Pflanzen, denen ihre Verfassung nicht so rasch 
einwandfrei anzusehen ist (Kiefer, Rhododendron), wurde der Aufenthalt in der 
Kammer auf mehrere Tage verlängert. Dabei erholten sich nun die Blätter ent- 
weder vollkommen, wurden normal und turgeszent (in Abb. 10 als einfache Marken 
eingetragen), oder sie wiesen nunmehr deutlich erkennbare, abgestorbene Stellen 
auf (Abb. 10, mit + bzeichnet). Bei den meisten Arten nehmen die vertrockneten 
Flecken nach solcher Behandlung graubraune bis tiefbraune Farbe an, bei man- 
chen erscheinen sie außerdem mit Wasser infiltriert. Bei den einen beginnen die 
Trockenschäden regelmäßig rings am Rand und der Saum verbreitert sich mit 
wachsendem Defizit (Hasel, Veronica), bei anderen erscheinen von Anfang an ziem- 
lich regellose Flecken auf der ganzen Spreite. Die Nadeln der Kiefer vertrocknen 
meist von der Spitze herab, wobei die Farbe in ein fahles Gelbgrau umschlägt; 
geschädigte Teile von Impatiens-Blattern dagegen verfärben sich blaugrün und 
bleiben gefältelt und geschrumpft, selbst, wenn das Blatt auf Wasser schwimmt. 
Auch bei Sedum maximum sind Falten, die sich nicht mehr glätten wollen, neben 
einer Umfärbung, die auf Zerstörung des Chlorophyllapparates deutet, Zeichen 
erster Trockenschäden. Um sie in schwierigeren Fällen besser zu erkennen, ist 
es von großem Vorteil, wenn man gesunde Kontrollen zum Vergleiche hat. Die 
Nachbehandlung in der feuchten Kammer erübrigt sich bei Fichtentrieben, weil 
diesen nach Überschreitung eines gewissen Defizits die Nadeln von selbst oder 
auf leiseste Berührung abzufallen beginnen, bevor sie tot sind (vgl. Münch 1933, 
CHIEN-REn CHU 1936); sie erübrigt sich weiter bei Trieben von Sedum album 
und bei Opuntia-Flachsprossen, denen man den Schaden ohnedies ansieht. Bei 
Sedum vertrocknen die Blätter einzeln von der Basis gegen die Spitze des Triebes; 
Opuntia-Sprosse fangen an nach monatelangem Lagern, nachdem das ganze Gebilde 
schon mehr oder weniger runzelig geworden ist, von der Ablösungsstelle her unter 
Braunfärbung vollständig zu verschrumpfen und vertrocknen. Mit wachsendem 
Wasserverlust rückt die scharfe Grenze dieser Zone langsam weiter vor. Aber selbst 
Flachsprosse, deren abgestorbener Basalteil schon mehr als !/,, des Ganzen um- 
faßte, trieben in Topfkultur Wurzeln und erholten sich langsam, wenn das ver- 
trocknete Stück ausgeschnitten wurde; stellten wir sie nach so einem chriurgischen 
Eingriff einfach in Wasser, so sogen sie sich schon in 3 bis 4 Wochen wieder tüch- 
tig voll, wenn nur Wasser und Schnittfläche öfters erneuert wurden. 


Seit STOCKER (1929) ist es üblich, Defizite in Prozenten des Wasser- 
gehaltes im gesättigten Zustand anzugeben. Die spezifische Höhe des 
in dieser Weise ausgedrückten subletalen Defizits ist aus der linken 
Hälfte der Abb. 10 zu entnehmen. Man erfährt daraus aber nichts über 
die Menge des pro Gramm Sättigungsgewicht für die Transpiration 
freien Wassers, die uns hier sehr angeht. Diese Menge ergibt sich ohne 
weiteres aus dem subletalen Defizit, wenn man es einfach in Prozenten 
des Sättigungsgewichtes ausdrückt (Abb. 10, rechte Hälfte). Sie wird 
um so größer sein, je wasserreicher das Organ im gesättigten Zustand 
ist und je mehr es das Austrocknen verträgt; sie wird gering sein, wenn 
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das Blatt überhaupt nicht viel Wasser in sich hat oder es nicht aushält, 
daß sein Wassergehalt tief sinkt. Will man auch über diese Zusammen- 
hänge ein Bild bekommen, dann müssen außer dem subletalen Wasser- 
verlust auch der Wassergehalt, den die Blätter (Triebe) nach diesem 
Verlust noch hatten — wir nennen ihn kurz subletalen Wassergehalt —, 
bestimmt werden und der Sättigungswassergehalt (die Kapazität). Wir 
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Abb. 10. Übersicht des kritischen Defizitbereiches. Einfache Marken sind eingetragen, 
sofern sich die Blätter (Triebe) bei dem betreffenden Dezifit noch vollkommen erholten; 
kleine Kreuzchen, wenn das Material zu höchstens 5% geschädigt war; große Kreuze, 
sobald der Schaden dieses Ausmaß überschritt. In vereinzelten Fällen wurde der Wasser- 
xzehalt nicht bestimmt, weshalb gelegentlich links in der Abbildung eine Marke weniger 
erscheint als in der rechten Hälfte. Reihenfolge der Arten: Sukkulente, Kräuter, 
Laubhölzer, Ericaceenzwergsträucher, Nadelhölzer. 


haben diese Größen als Differenz aus dem Endgewicht bzw. dem Ge- 
wicht im gesättigten Zustand und dem Endtrockengewicht berechnet 
und in Tabelle 4 zusammengestellt. Da das Trockengewicht besonders 
bei längerer Versuchsdauer nicht ganz konstant bleiben dürfte, haftet 
der Bestimmung des Sättigungsgehaltes eine kleine Ungenauigkeit an, 
die aber im Rahmen der vorliegenden Arbeit belanglos ist. — Zur Be- 
stimmung des Wassergehaltes wurden die Proben zunächst durch rasche 
Einwirkung von 80 bis 90° getötet, wobei die meisten schon spröde 
wurden. Zu gelegener Stunde haben wir sie dann gruppenweise zu Ende 
getrocknet. Opuntia mußte vorher in schmale Stücke zerschnitten werden. 

Die Übersicht (Abb. 10) zeigt, daß die geprüften Arten mit Aus- 
nahme der Laubhölzer und der Fichte zur Jahreszeit und in dem Zu- 
stand, in dem wir sie untersuchten, gegen 40 und mehr Prozente des 
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Sättigungsgewichtes und mindestens die Hälfte des Wassergehaltes ohne 
Schaden verlieren können!. Und dies, obwohl wir für rasche nachträg- 
liche Wasseraufnahme gesorgt haben, wodurch nach Instn (1933) die 
sefahr des Absterbens wächst, weil die Zellwände beim Benetzen das 
Wasser viel rascher aufnehmen als das Plasma und dieses dadurch von 
der Zellwand losgerissen oder sonstwie in seinem Gefüge zerstört werden 
kann. Doch geht es den Pflanzen im Freien, wenn nach längerer Trocken- 
zeit Regen fällt, nicht besser als in unserem Versuch. Außerdem war 
uns ja darum zu tun, annähernd die untere Grenze des Defizitbereichs 
zu erfassen, innerhalb dessen sich Trockenschäden einstellen. Es war 
also kein Grund zu besonders schonender Nachbehandlung. — Verhält- 
nismäßig geringen Wasserverlust vertragen die Blätter der vier Laub- 
hölzer, besonders Sonnenblätter der Buche (Abb. 10). Diese bekamen 
braune Flecken, sobald sie nur ein Fünftel des Sättigungsgewichtes 
bzw. etwas mehr als ein Drittel des Wassergehaltes eingebüßt hatten. 
Wie ein Blick auf Tabelle 4 zeigt, hat das seinen Grund nicht etwa in 
einer besonderen Empfindlichkeit gegen das Austrocknen, denn der dem 
subletalen Defizit entsprechende Wassergehalt macht ja bei Birke, Eiche, 
Buche und Hasel weniger als 100% des Trockengewichtes aus, ist also 
verhältnismäßig niedrig; es liegt vielmehr daran, daß die Blätter dieser 
Laubhölzer überhaupt sehr wasserarm sind. Unter den in der Tabelle 
angeführten Pflanzen stellen in dieser Hinsicht eben Sonnenblätter der 
Buche den Rekord, die selbst im gesättigten Zustand nicht viel mehr 
Wasser führen, als sie Trockensubstanz haben. Es ist allerdings hinzu- 
zufügen, daß wir möglichst extreme Sonnenblätter ausgesucht haben. 
Da der subletale Wassergehalt von Sonnen- und Schattenblättern der 
Buche bei uns (im Gegensatz zu CHIEN-REN CHU 1936, Tabelle 7) fast 
gleich ist, Schattenblätter aber im gesättigten Zustand mehr Wasser 
enthalten als Sonnenblätter, muß das für sie erträgliche Defizit natür- 
lich etwas größer sein. Aus demselben Grunde steht sich die Birke 
unter den Laubhölzern relativ am besten (Abb. 10). Unter den Nadel- 
hölzern verhält sich die Fichte diesen insofern ähnlich, als ihre Nadeln 
schon bei einem Verlust von etwa einem Viertel des Ausgangsgewichtes 
abzufallen beginnen. Sie sind zwar zur Zeit des Abfallens noch nicht 
tot, aber doch für die Pflanze verloren; daher haben wir abgefallen = 
abgestorben gesetzt. Eibe und Waldkiefer hingegen können ebenso wie 
die beiden Ericaceen mehr als 40—45% des Anfangsgewichtes (= 64 bis 
70% des Sättigungswassergehaltes) ohne Schaden verlieren. Das ver- 
danken sie nicht bloß ihrer im Vergleich zu den Laubhölzern etwas 
größeren Kapazität, sondern auch ihrer absolut genommen größeren 
Austrocknungsfähigkeit, nach der sie unter den Arten unserer Tabelle 4 


1 Solche Defizite wurden in unseren Breiten in der Tat nur unter extremen 
Verhältnissen gemessen (STOCKER 1929, SCHANDERL 1930, MÜLLER-STOLI, 1935, 
HärTEı 1936). 
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Tabelle 4. 
Wassergehalt im Subletaler Wassergehalt 
gesättigten Zustand (entsprechend den 
(Wasserkapazität) kleinen + in Abb. 9) 

in Prozenten des Trockengewichtes 
Sedum maximum. ....... 1240 bis 1070 630 bis 590 
Veronica beccabunga ...... 825 „ 730 190 
Opuntia camanchica. . . . . . . 790 ,, 600 350 bis 300 
Caltha palustris ........ 742 „ 630 270 „ 220 
Impatiens noli tangere ..... 690 ,, 640 295 ,, 279 
Stellaria nemorum . . . . . . . 680 ,, 650 um 300 
Convolvulus arvensis ...... 600 ,, 520 208 bis 192 
Asarum europaeum....... 592 ,, 534 280 ,, 250 
Pulmonaria officinalis ..... 560 ,, 430 200 ,, 190 
CS eae. . (Ji. QUE. 447 „ 350 um 180 
Stachys recta (ganzer SproB) . . 345 „ 302 » 90 
I oc dos + à» À à 274 „ 225 110 bis 95 
Betula verrucoss . . . . . . . . 209 ,, 177 100 „ 80 
Arctostaphylos uva ursi!. . . . . 201 „ 160 63 „ 45 
RE ne © » 198 „ 190 63 
+ aap? 189 ,, 166 62 bis 50 
Rhododendron ferrugineum! .. . 181 „ 151 66 „ 50 
Fleas ame". Lit Das sl à 2 wer. . 300 um 100 
GE Be in 4 0: ro 160 ,, 130 69 bis 65 
Fagus silvatica (Schatten). . . . 150 „ 143 um 80 
Corylus avellana ........ 140 ,, 135 um 80 
Fagus silvatica (Sonne)... . . 130 ,, 107 cu 








1 Heurige Triebe im September. 
Caltha wurde im Juni geprüft, alle übrigen in den Monaten Juli-August. 


an erster Stelle stehen: erst, wenn der Wassergehalt auf 60 bis 50% 
des Trockengewichtes gesunken ist, werden Schäden bemerkbar. Nach 
beiläufigen Angaben von CHIEN-REN CHU (1936, Tabelle 5), schwankt 
der Wassergehalt an der letalen Grenze bei Nadelhölzern aus verschie- 
denen Gattungen im Juni-Juli im Bereich von etwa 70 bis 60 Trocken- 
gewichtsprozenten!. OPPENHEIMER (1932) hat bei Mandel und Ros- 
marin ähnlich geringen Wert, beim Ölbaum gar nur 25%, gefunden. 
Im Winter sinkt er wohl bei allen Immergrünen noch tiefer. In betreff 
der Nadelhölzer geht das aus Tabelle 6 von CHIEN-REN Cu hervor; 


1 Die Angaben dieses Autors über Wassergehalte an der „letalen Grenze“ 
sind nur zum Teil untereinander und mit unseren Ergebnissen vergleichbar, weil 
er unter diesem Titel auch Wassergehalte anführt, bei denen der Schaden bereits 
30—70% ausmachte, die Grenze also längst überschritten war. Der kritische 
Bereich ist nirgends eingeengt. Doch finden sich gerade über die auch von uns 
geprüften Arten einige Angaben, die Schäden geringen Umfanges betreffen, und 
diese gehen mit unseren, soweit das erwartet werden kann, sehr wohl zusammen. 
Nach unserer Erfahrung fangen Betula-Blätter an Schaden zu leiden, wenn der 
Wassergehalt auf 100—80 Trockengewichtsprozente sinkt, Corylus, sobald er 
unter 80% herabgeht. Das bestätigt geradezu die Beobachtung von CHIEN-REN 
Cuvu, wonach Betula bei 79% Wasser, Corylus bei 66% bereits zu einem Fünftel 
geschädigt war. Auch die Angaben von CHıen-REen CHU über Quercus, Pinus 
und Tazus passen zu den unseren, obwohl er im Juni-Juli arbeitete, während wir 
die Nadelhölzer erst im September vornahmen. 
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für die Ericaceen-Zwergsträucher ergibt es sich aus der Gegenüberstel- 
lung der Angaben in unserer Tabelle 4 und des winterlichen Befundes 
bei Pısek, SOHM und CARTELLIERI (1935, S. 670): An Rhododendron- 
trieben aus denselben Beständen, denen wir das Material auch zu den 
hier besprochenen Versuchen entnahmen, waren im Dezember Trocken- 
schäden merklichen Umfanges erst feststellbar, wenn ihr Wassergehalt 
auf 50—45% des Trockengewichts, an Arctostaphylos, nachdem er 
auf 35--30% gesunken war. Von der im Winter (ähnlich Pinus mon- 
tana, CHIEN-REN CHu, Tabelle 6) ganz unglaublich trockenharten 
Loiseleuria procumbens, die sich mit einem Wassergehalt von nur 16 
bis 12% fast gänzlich erholte, haben wir leider keine Vergleichszahlen 
aus dem Sommer. — Die atlantische Hedera übertrifft die bisher er- 
wähnten Holzpflanzen in der Wasserkapazität, aber — von Birke und 
Fichte abgesehen — auch in der Höhe des subletalen Wassergehaltes 
(Tabelle 4) und leitet so zu den Kräutern über, deren Mehrzahl durch 
Saftreichtum (vgl. auch Pısek und CARTELLIERI, 1931/32) bei relativ 
geringer Trockenresistenz gekennzeichnet ist. Wohl halten Convolvulus. 
Stachys und die wasserreiche Veronica große Verluste aus. Veronica 
solche von mindestens 65% des Sättigungsgewichtes (= 70% des Sät- 
tigungswassergehaltes!); starkes Austrocknen aber verträgt nur Stachys 
recta, dieses süd- und osteuropäische Element unserer Trockenrasen 
und Steppenheidenvereine, dessen Sprosse mit einem Wassergehalt von 
100% sich noch vollkommen erholten, wiewohl sie jämmerlich aus- 
sahen. Erst bei 90% konnte man nach dem Aufenthalt in der feuchten 
Kammer an den jüngsten und ältesten Blättern des Triebes einzelne 
braune Flecken bemerken. Bei den übrigen Kräutern schwankt der 
subletale Wassergehalt zwischen rund 300 und 200%. Das scheint auch 
der kritische Bereich für Opuntia-Flachsprosse zu sein; in unserem Ver- 
such begannen sie schon von der Basis her abzusterben, wenn sie noch 
das Dreifache des Trockengewichtes an Wasser enthielten; SCHRATZ 
(1931, S. 265) gibt dagegen für Opuntia discata 192% als minimalen 
Wassergehalt an. Die Blätter des einheimischen Sedum maximum 
sind ungleich empfindlicher; an Trieben von $S.acre fangen einzelne 
Blätter in spitzenwärtiger Folge schon an zu vertrocknen, wenn der 
gesamte Vorrat des Triebes, der im gesättigten Zustand 1750—1600% 
des Trockengewichts ausmacht, auf etwa 1000% gesunken ist. Die 
Triebspitzen bleiben freilich noch sehr lange frisch, weshalb man S. acre 
den übrigen Arten nicht gut an die Seite stellen kann. Wir haben es 
daher in den Tabellen weggelassen. 

Im großer und ganzen vertragen wasserreiche Organe das Aus- 
trocknen schlechter als wasserarme, ihre Reserven (Tabelle 5) sind daher 
nicht so groß als es nach ihrem Sättigungsgehalt aussehen könnte; um- 
gekehrt sind wasserarme Blätter relativ trockenhart un.i dadurch keines- 
wegs immer viel schlechter gestellt. Kiefer, Eibe und die beiden Erica- 
ceen z. B. verfügen bei gleichem Gewicht über nicht viel kleinere 
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Reserven als saftreiche Blätter krautiger Arten, ja als Sedum oder Opuntia. 
Nur die Blätter der Eiche, Buche und Hasel besitzen wenigstens zu der 
vorgeschrittenen Jahreszeit, in der wir sie prüften, eine so geringe Ka- 
pazität, daß sie durch die Trockenhärte nicht ausgeglichen wird; sie 
haben daher am wenigsten Wasser für die Transpiration frei. Im ganzen 
genommen, halten sich die hiefür verfügbaren Mengen in den engen 
Grenzen von rund 700 (Veronica) und 210 mg (Buche, Sonnenblätter) je 
Gramm Sättigungsgewicht. Wie lange Blätter und Sprosse der ein- 
zelnen Arten ohne Wasserzufuhr mit diesen Reserven auslangen, das 
hängt nun ganz von deren Beanspruchung durch die Transpiration ab. 
Da das Ausharrungvermögen der Menge des verfügbaren Wassers direkt, 
dem Verbrauch verkehrt proportional ist, gibt der Quotient Wasservorrat : 
Transpiration eine Ordnungszahl hiefür an die Hand. Bei Benützung 
der Transpirationswerte aus Abb. 8 geben die Quotienten (Tabelle 5) 
an, wieviel Stunden die Blätter bei konstanter Evaporation um 300/h 
(durchschnittlich durchzuhalten vermöchten, wenn die Wasserabgabe von 
Anfang den in Abb. 8 angegebenen Wert hätte und beibehielte. Da diese 
Voraussetzung nicht erfüllt ist, dürfen die Quotienten nicht wörtlich, 
sondern nur als ungefähre Ordnungszahl genommen werden, selbst wenn 
man sie bloß relativ gegeneinander abwägend betrachtet. Ist doch der 
Rückgang der Transpiration bei wachsendem Sättigungsdefizit von Art 
zu Art verschieden. Wie in Abschnitt II ausgeführt wurde, ist er am 
größten bei den derben Blättern des Epheus und der Ericaceen, vermut- 
lich auch bei Kiefer und Opuntia, d.h. diese Arten, die nach dem Quo- 
tienten ohnehin weit obenan stehen (Tabelle 5), sind im Vergleich zu 
den übrigen noch zäher, als es ihre Ordnungszahl erwarten läßt. 
Noch aus einem anderen Grunde können die Quotienten nur eine 
ungefähre Vorstellung über das Ausharrungsvermögen vermitteln. Es 
ist schon lange (vgl. etwa LOFTFIELD, 1921 u.a.), genauer allerdings 
erst durch STÄLFELTs grundlegende Arbeiten, bekannt, daß die Spalten 
am Tag (bei Licht) erst dann geschlossen werden, wenn die Pflanze 
(das Blatt) in Unterbilanz ist, also ein gewisses Wassersättigungsdefizit 
aufweist. Nur die nach Abzug dieses Defizits verbleibende Reserve 
sollten wir mit der kutikulären Transpiration in Beziehung bringen. 
STÄLFELT gibt an, daß Blätter von Vicia faba (1929) schon bei einem 
Wasserverlust von durchschnittlich 5% des Sättigungsgewichtes gegen eine 
Lichtintensität von 8000 Lux die Spalten vollständig schlossen, während 
bei Betula pubescens (1932) Defizite von 5 bis 7% bei Tageslicht hierzu 
noch nicht genügten. Das sind die einzigen Zahlen, die vorliegen. Ohne 
Zweifel ist das fragliche Defizit bei derselben Pflanze oder demselben 
Blatt je nach den Lichtverhältnissen (wobei auch die spektrale Zusammen- 
setzung eine Rolle spielt, Harms 1936) nicht immer gleich, es kann aber 
auch spezifisch verschieden sein. Die Durchsicht des gelegentlich der 
Transpirationsbestimmungen — im Schatten neben der Waage im Labora- 
torium — gesammelten Stoffes ergab, daß das Defizit zu Beginn jener 
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Tabelle 5. 
un nn Kutikuläre 
(Abb. 9 kleine +) | ,Transpirationhh | Subletales Defizit 
= verfügbares Wasser | (Mittel aus Abb. 8) ~ ‘Transpiration _ 
in mg pro g Sattigungsgewicht 

Opuntia camanchica. . . 490 0,12 4083 
Pinus silvestris! 2 440 1,53 289 
Picea excelaa! . . . . . 250 1,58 158 
Hedera helix. . . . . . 460 3,1 149 
Sedum maximum . . é 460 5,1 90 
Arctostaphylos uva ursi} “ ‚465 5,0 93 
Rhododendron ferrugineum' 430 7,25 59 
Convolvulus arvensis . . 560 25 22 
Asarum europaeum . . . 425 24 18 
Stachys recta . . . . . 545 33,5 16 
Betula verrucosa . . . . 340 25 14 
Veronica beccabunga. . . 690 55 12,5 
Coronilla varia. . . . . 410 33 12,5 
Quercus robur . . . . . 280 24,5 12 
Fagus silvatica (Schatten) 290 25 12 
Stellaria nemorum . . . 500 56 8,9 
Caltha palustris. . . . . 490 56,5 8,75 
Fagus silvatica (Sonne) . 210 25 8,4 
Pulmonaria officinalis. . 450 71 6,3 
Corylus avellana ... . 250 47 5,3 
Impatiens noli tangere. . 520 130 4,0 


1 Heurige Triebe im September. 


Bestimmung, mit der die Kurve jeweils scharf in den flachen Ast (Abb. 1) 
umbiegt, bei der Hasel und den meisten unserer Kräuter 10—15% 
des Sattigungsgewichtes erreicht hatte; die Schattenarten weisen inner- 
halb dieser Grenzen im allgemeinen eher geringeren Wasserverlust auf 
als die Sonnenarten, die mitunter über 15% hinausschießen. Nähert sich 
der Wasserverlust 15%, dann hören auch bei Kiefer und Fichte die 
Schwankungen (Abb. 3) auf. Bei den wintergrünen Ericaceen liegt das 
fragliche Defizit um 10, bei Epheu und Laubhölzern um 5—10%, 
bei Sedum beträgt es etwa 4%. Es ist nun allerdings zu bemerken, 
daß jene Kurven, die bei geringem Defizit umbiegen, meist nicht hoch 
beginnen, die betreffenden Blätter also die Spalten zu Beginn des Ver- 
suches in der Regel wenig geöffnet hatten; daß anderseits hohe Defizite 
oft — durchaus nicht immer — mit hoher Anfangstranspiration ver- 
bunden und daher vielleicht manchmal dadurch mitbedingt sind, daß 
weit offene Spalten sich nicht immer so rasch schließen wie schwach 
geöffnete. Die erwähnten Zahlen sind nur ein Nebenergebnis und können 
schon mit Rücksicht auf die Art und Weise, wie sie gewonnen wurden, 
keine größere Genauigkeit beanspruchen. Dennoch vermuten wir, daß 
die gefundenen Unterschiede auf typisch verschiedenes Verhalten der 
betreffenden Pflanzen hinweisen, dem näher nachzugehen eine Auf- 
gabe für sich ist, deren Bearbeitung wir auch schon in Angriff genom- 
men haben. 














154 Arthur Pisek und Edith Berger: Kutikuläre Transpiration 


Zusammenfassung. 


1. Abgeschnittene Blätter (Triebe) am Standort gewachsener Indi- 
viduen von Arten verschiedensten ökologischen Typs wurden wasser- 
gesättigt und dann in entsprechenden Zeitabschnitten gewogen und so 
der Verlauf ihrer Transpiration verfolgt. Es ergaben sich meist Kurven, 
die anfangs steil fallen und dann scharf in einen flach verlaufenden 
Ast umbiegen (Abb. 1). 

2. Der flache Kurventeil, d.h. die kutikuläre Transpiration, sinkt 
(bei annähernd gleichbleibenden Außenverhältnissen) mit wachsendem 
Sättigungsdefizit des Blattes innerhalb gewisser Grenzen annähernd 
linear in von Art zu Art verschiedenem Grade (Abb. 5); am stärksten 
beim Derblaub der Immergrünen. In der Sonne bzw. bei hoher Eva- 
poration ist die kutikuläre Wasserabgabe niedriger, als ihre Höhe im 
Schatten erwarten ließe, wenn sie der Evaporation proportional wäre. 

3. Auf das Sättigungsgewicht bezogen, transpirieren manche Schat- 
ten- und Sumpfkräuter kutikulär außerordentlich stark, während Suk- 
kulente und Immergrüne unter denselben äußeren und inneren Ver- 
hältnissen sehr wenig Wasser verausgaben (Abb. 8). Anfang und Ende 
der Übersichtsreihe der untersuchten einheimischen Arten verhalten sich 
wie 1 (Pinus silvestris) zu 85 (Impatiens noli tangere). Da die Ober- 
flächenentwicklung im großen ganzen der gewichtsbezogenen Transpi- 
ration parallel geht, verwischen sich die Gruppenunterschiede zum Teil 
und die Endpunkte der Reihe werden einander genähert, wenn man die 
Wasserabgabe auf die Fläche bezieht (Tabelle 2) oder die relative 
Transpiration berechnet (Tabelle 3). 

4. Um annähernd zu ermitteln, welche Wassermengen Blätter (Triebe) 
nach hydroaktivem Spaltenschluß durch Transpiration noch verlieren 
können, ohne Schaden zu nehmen, wurde untersucht, wieweit sie das 
Austrocknen vertragen (subletales Defizit, Abb. 10, subletaler Wasser- 
gehalt, Tabelle 4). Nach diesen Wasservorräten unterscheiden sich die 
Arten sehr viel weniger als nach der Höhe der kutikulären Transpiration, 
so daß im ganzen diese in erster Linie darüber entscheidet, wie lange 
die Organe ohne Nachschub auszuhalten vermögen. 
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DER EINFLUSS VON LICHT UND DUNKELHEIT 
AUF WURZELWACHSTUM UND WURZELBILDUNG. 


Von 
H. von GUTTENBERG und G. SEGELITZ. 


(Eingegangen am 3. Februar 1938.) 


In seinen Untersuchungen über das reizphysiologische Verhalten 
isoliert kultivierter Wurzelspitzen kommt FiEpLer (1937) zu folgendem 
Schluß: „Die nachweisbar wuchsstofffreie Wurzel krümmt sich, solange 
sie wachstumsfähig ist positiv geotrop“. .... „die geotropische Krüm- 
mung kann nicht oder braucht zum mindesten nicht von einem in der 
Wurzel vorhandenen Wuchsstoff abhängig sein.“ 

Der eine von uns (v. GUTTENBERG 1937) hat dem entgegengehalten, 
daß für den Nachweis der Wuchsstofflosigkeit lediglich der nicht allzu 
empfindliche Avena-Test herangezogen wurde; ferner, daß FIEDLER 
seinen Kulturen ‚‚Harrishefe‘‘ zusetzte, die selbst als ,,Wuchsstoff‘ wirkt, 
und daß schließlich mit ergrünten Wurzeln gearbeitet wurde, wobei an 
die Möglichkeit einer neuen Auxinproduktion gedacht werden muß. Es 
schien daher notwendig, mit Hilfe eines empfindlicheren Testes und durch 
Vergleich von Hell- und Dunkelkulturen diese Frage nochmals zu prüfen. 

Im folgenden seien die Ergebnisse dieser an Zea Mays durchgeführten 
Untersuchungen kurz mitgeteilt und noch einige Angaben über das Ver- 
halten des Epikotyls mit anhaftender Koleoptile angeschlossen. Das 
gesamte Material wurde steril auf Nähragar gezogen. 


Zusammenstellung der Ergebnisse. 
A. Isolierte Wurzelspitzen. 

1. In Dunkelkultur zeigen Maiswurzeln ein sehr schnelles Wachstum. 
Die Wurzeln sind schlank und meist regellos gekrümmt. 

2. In Hellkultur ergrünen die Wurzeln, sie wachsen langsamer und 
sind bedeutend dicker. 

3. Am Licht gezogene Wurzeln reagieren auch nach längerer Kultur- 
dauer stets positiv geotrop. Diese Reaktion erfolgt sehr schnell und 
kräftig. 

4. Dunkelkulturen reagieren auch nach längerem Verbleiben in der 
geotropen Reizlage sehr viel später und schwächer. Häufig unterbleibt 
die Krümmung völlig. Werden diese Kulturen ans Licht gebracht, 
erfolgt Wachstumshemmung und vollständige geotrope Krümmung. 

5. Diese Tatsachen führen zu dem Schluß, daß die am Licht gezogenen 
Wurzeln Wuchsstoff gebildet haben. 

6. Die Tatsache, daß auch in Dunkelkulturen geotrope Krümmungen 
auftraten, die allerdings verzögert und unvollständig waren, häufig auch 
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ganz ausblieben, machte es wahrscheinlich, daß auch in den verdunkelten 
Wurzeln noch Wuchsstoff vorhanden wäre. Um dieses nachzuweisen 
wurde eine neue Testmethode geschaffen, bei welcher die Wurzel selbst 
als Testobjekt diente: In die Nachbarschaft der Wurzelspitze wurden 
| Wuchsstofflösungen in den Nähragar eingespritzt. Bei Verwendung von 
ß-Indolylessigsäure ergab sich bei Verdünnungen bis 1:1 Milliarde ein- 
schließlich Wachstumshemmung, bei 1:10 Milliarden Wachstumsförde- 
| rung oder unverändertes Wachstum. Bei Hemmung wurde eine deutliche 
Verdickung der Wachstumszone der gespritzten Wurzel beobachtet. 

7. Extrakte aus Wurzeln der Hell- und Dunkelkulturen ergaben 
deutliche Anschwellungen und Wachstumsverzögerung der Testwurzeln; 
die der Hellkulturen wirkten stärker. Somit enthalten die Versuchs- 
wurzeln Wuchsstoff, die belichteten haben ihn vermehrt. 

8. Damit wird FiepLers Angabe, daß Wuchsstoff für das Wachstum 
und den Geotropismus der Wurzel nicht notwendig sei, widerlegt. 


B. Isolierte Epikotylstücke. 

1. Werden 1—2cm lange Maiskeimlinge (Epikotyl + Koleoptile) 
vom Korn abgeschnitten, so lassen sich die Stümpfe auf Nähragar keim- 
frei kultivieren. 

2. Solche am Licht gezogenen ,,Stecklinge“ zeigen an ihrem Stumpf 
Adventivwurzelbildung. 

3. Entsprechende Dunkelkulturen gleicher Ausgangslänge lassen 
niemals eine Bewurzelung erkennen. Somit muß der für die Adventiv- 
wurzelbildung notwendige Wuchsstoff in der grünen Pflanze am Licht 
neu gebildet sein. 

4. Durch Zugabe künstlichen Wuchsstoffes (Heteroauxinpaste 1 : 1000) 
auf die basale Schnittfläche des Stumpfes ließ sich auch bei Dunkel- 
kulturen Adventivwurzelbildung herbeiführen. 

5. Nachträgliche Belichtung von Kulturen, die längere Zeit im 
Dunkeln belassen wurden, ergab mit beginnendem Ergrünen am Licht 
ebenfalls Adventivwurzelbildung. 

6. Abgeschnittene ,,Stecklinge“ größerer Ausgangslängen (über 2 cm) 
zeigen auch in Dunkelkulturen Adventivwurzelbildung. 

7. Aus den genannten Tatsachen ist zu schließen, daß jüngste Keim- 
linge über zu wenig Wuchsstoff verfügen, um Wurzeln zu bilden, am Licht 
jedoch eine Neubildung von Wuchsstoff eintritt. Ältere Keimlinge 
dagegen sind vom Samen her bereits mit zur Wurzelbildung ausreichen- 
den Wuchsstoffmengen versehen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 
NACHTRÄGLICHE BEMERKUNG. 


Von 
W. RuHLanp, H. ULtRicu und S. Enno. 


(Eingegangen am 9. März 1938.) 


In unserer Arbeit: „Untersuchungen zu den spezifischen Perme- 
abilitätsreihen HörLers. I. Zur Frage der Alkoholpermeabilität von 
Pflanzenzellen unter verschiedenen Versuchsbedingungen‘‘! ist leider, 
wie wir soeben nachträglich bemerken, eine kleine, aber wichtige Arbeit 
von G. W. Scartu: “The influence of external osmotic pressure and of 
disturbance of the cell surface on the permeability of Spirogyra for acid 
dyes“ ? unserer Aufmerksamkeit entgangen, auf die wir uns zur Bekräfti- 
gung unserer eigenen Ergebnisse und Vorstellungen besonders nach- 
drücklich hätten stützen können. 

Der genannte Autor beschreibt hier nämlich Versuche, die ihn zu 
ganz ähnlichen Auffassungen über Unterschiede in der Durchlässigkeit 
und in sonstigen Eigenschaften der nach Plasmolyse neu gebildeten 
Plasmagrenzschicht gegenüber der intakten, normalen, ,,alten“ Haut 
veranlaßt haben, wie sie sich in unserer oben erwähnten Arbeit entwickelt 
finden. Dabei knüpft auch ScARTH, wie wir selbst, in seinen theoretischen 
Darlegungen an die strukturellen Untersuchungen von LANGMUIR, ADAM, 
LEATHES u.a. über monomolekulare Filme an, und erörtert die Mög- 
lichkeit von Störungen der Palisadenanordnung der Filmmoleküle in 
der „neuen‘‘ Haut als Ursache der von ihm festgestellten erhöhten Durch- 
lässigkeit für saure Farbstoffe. Solche Strukturstörungen haben auch 
wir u.a. für die Erklärung der gesteigerten Alkoholpermeabilität heran- 
gezogen. 

Dadurch, daß unsere Versuche und Darlegungen uns völlig unab- 
hängig von SCARTH und auf etwas anderen Wegen zu ganz ähnlichen 
Ergebnissen geführt haben, dürfte aber vielleicht in diesem Falle mehr 
gewonnen sein, als wenn uns seine Arbeit schon vorher bekannt ge- 
wesen wäre. 

ı Planta (Berl.) 27, 650 (1938). 

2 Protoplasma (Berl.) 1, 204 (1927). 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER DIE INNEREN URSACHEN DER KÄLTERESISTENZ. 


Von 
W. KesstLer und W. RUHLAND. 


Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. März 1938.) 


Vorbemerkung. 

In einer früheren Arbeit ist der eine von uns (KESSLER 1935) auf 
Grund zahlreicher Versuche an frostharten (bzw. gehärteten) und nicht 
frostharten (bzw. enthärteten) Exemplaren oder Teilen gleicher Pflanzen 
im hiesigen Institut zu dem Ergebnis gelangt, daß die Kälteresistenz 
nicht nur zeitlich, sondern auch innerlich und ursächlich mit der Winter- 
ruhe verbunden ist, und zwar dadurch, daß beiden Erscheinungen eine 
und dieselbe physikochemische Abwandlung des Plasmazustandes zu- 
grunde liegt. Dieser veränderte Zustand ist gegenüber dem entwicklungs- 
bereiten und aktiven, frostempfindlichen durch eine größere Viskosität, 
also wohl demnach auch stärkere Hydratisierung der Plasmakolloide 
gekennzeichnet. 

Einerseits waren aus früherer Zeit auch bei anderen Autoren Ergeb- 
nisse oder Auffassungen bzw. Ansätze zu solchen feststellbar gewesen, 
wonach die Frosthärte eher einem besonderen plasmatischen Zustand 
als gewissen, früher besonders häufig diskutierten Zellinhaltsbestand- 
teilen zu danken sei, so daß sich also manche Anklänge an die eigenen 
Ergebnisse und Folgerungen vorfanden. Andererseits mußten wir jedoch 
in jüngster Zeit auch eine ausdrückliche Ablehnung feststellen: SCARTH 
und Levırr (1937) lassen zwar neben anderen Veränderungen auch solche 
der Plasmakolloide als besonders charakteristisch und wohl auch wichtig 
für die Mechanik der Frosthärtung gelten. Sie glauben sogar ebenfalls, 
daß hierbei das Plasma stärker hydratisiert werde, stellen jedoch in 
scharf betontem Gegensatz zu uns eine verringerte Viskosität fest, welche 
sie ausdrücklich als Schutz gegen mechanische Frostbeschädigung in 
Anspruch nehmen. Diese Widersprüche konnten unschwer am eigenen 
Objekt unserer amerikanischen Kritiker widerlegt werden, soweit sie 
sich nicht als Mißverständnisse herausstellten, die nur durch mangelnde 
Kenntnis der deutschen Sprache erklärbar waren. 

Aber schon bevor uns diese Arbeit von ScaRTH und Levirr bekannt 
geworden war, hatten wir, zum Teil aus eigenem Wunsch heraus, zum 
Teil durch Zuschriften von beachtlicher Seite angeregt, begonnen, die 
früheren Ergebnisse durch neue Versuche zu sichern, zu erweitern und 
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auch theoretisch noch stärker zu unterbauen, was in der ersten Arbeit 
nur in knappsten Umrissen geschehen war. 


I. Einleitung. 

Die Grundlage jeder Theorie über die Kälteresistenz bilden die 
Erkenntnisse, die über die Natur des Kältetodes gewonnen werden 
konnten. Wenn dieses Problem von einer restlosen Klärung auch noch 
weit entfernt ist, so darf nach den Arbeiten von ILIIN folgende An- 
schauung doch als ziemlich gesichert gelten: Der Kältetod erfolgt in der 
Regel durch einen zu starken Wasserentzug beim Gefrieren, wobei nicht 
nur das frei verfügbare Wasser der Vakuole, sondern auch dasjenige, 
welches mehr oder weniger fest an die Plasmakolloide gebunden ist, 
großenteils in den kristallisierten Zustand übergeht. Die Plasmakolloide 
werden also dadurch entwässert. Ist nicht schon hierbei die letale Grenze 
erreicht worden, so folgt noch der kritische Augenblick des Wieder- 
anfeuchtens beim Auftauen. Geht nämlich dieses sehr rasch vor sich 
und war das Plasma vorher sehr stark entwässert, so wird eine Über- 
schwemmung des Plasmas mit Wasser die Folge sein und die ursprüng- 
liche Verteilung des Wassers im Plasma sich nicht wiederherstellen 
können, oder anders gesagt, der mizellare Feinbau des Plasmas wird zer- 
stört. Es treten Entmischung und Koagulation ein. 

Nimmt man diese Anschauung vom Kältetod als Grundlage einer 
Resistenztheorie an, so muß alles schützend, also resistenzerhöhend, 
wirken, was eine zu starke und rasche Entwässerung des Plasmas ver- 
hindert. 

Eine solche Wirkung ist in erster Linie von physikochemischen Zu- 
standsänderungen des Plasmas zu erwarten. Solche hat der eine von uns 
(KessLer 1935) tatsächlich am Plasma des winterharten (gehärteten) 
Zustandes feststellen können. Sie bestanden in einer Erhöhung der 
Viskosität gegenüber dem nicht frostharten Zustande. Diese Erhöhung 
der Viskosität, so wurde weiter gefolgert, muß auf einer vermehrten 
Wasserbindung oder Hydratation der plasmatischen Mizellen beruhen; 
diese vergrößern also ihr Volumen auf Kosten des freien intermizellaren 
Wassers, woraus sich notwendigerweise auch eine vergrößerte innere 
Reibung des Plasmas ergeben muß. 

Die Viskosität spielt in allen Arbeiten, die sich mit organischen 
Hydrosolen befassen, schon deshalb eine wesentliche Rolle, weil sie eine 
auffällige, verhältnismäßig leicht zu beobachtende Eigenschaft der- 
selben ist. Sie unterliegt offenbar gewissen Gesetzmäßigkeiten, die wieder 
Rückschlüsse auf andere Eigenschaften der Sole zulassen. Hierher 
gehören: 

1. Die Konzentrationsfunktion, d.h. die Erscheinung, daß die Vis- 
kosität mit steigender Konzentration des dispergierten Kolloids rascher 
zunimmt als seine Gewichtskonzentration. 
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2. Die Temperaturabhängigkeit, dadurch gekennzeichnet, daß die 
Viskosität mit steigender Temperatur rasch abnimmt, und zwar rascher, 
als der Proportionalität entspricht. 

3. Die Ladungsabhängigkeit, die ein Minimum der Viskosität im 
entladenen, Maxima im höchsten Ladungszustand zeigt. Für Eiweiße 
liegt das Minimum beim isoelektrischen Punkt, die Maxima liegen beider- 
seits desselben. Daß weiterer Ionenzusatz die Viskosität wieder herab- 
setzt, rührt von einer entladenden Wirkung des Ionenüberschusses her. 

4. Die Druckabhängigkeit (HATSCHEK 1929). 

Diese Erscheinungen lassen an eine Wirkung der Hydratation denken. 
Bei dieser werden die Wassermoleküle vom Kolloidteilchen an seiner 
Oberfläche und in deren unmittelbarer Umgebung durch gewisse Richt- 
kräfte festgehalten, die im Zusammenhang mit der Dipolstruktur des 
Wassers wirksam werden. Sie können verschiedener Art sein. Ent- 
weder sind es ionenelektrische Ladungskräfte wie bei geladenem, ioni- 
schem Eiweiß oder ebenfalls Dipolkräfte, wie sie in den polaren, nicht 
ionisierten Gruppen der Eiweiße vorliegen, zu denen man z. B. die Peptid- 
und Hydroxylgruppen rechnet. Die Ionenkräfte sind die beträchtlich 
stärkeren, eine auf ihnen beruhende Hydratation muß demnach eine ein- 
fache Dipolhydratation übertreffen. 

Nimmt man nun wie viele Kolloidforscher — unter ihnen ARRHENIUS, 
EINSTEIN, FIKENTSCHER und MARK, HATSCHEK, Wo. OSTWALD und mit 
einigen Einschränkungen auch PAULI und VALKÔ (1934) — an, daß die 
eigentümlichen Viskositätsverhältnisse der hydrophilen Kolloide, speziell 
der Eiweiße, auf Hydratation zurückzuführen sind, so sind alle oben- 
genannten Erscheinungen zwanglos zu erklären. 

1. Die Konzentrationsfunktion erklärt sich aus der starken Volumen- 
beanspruchung der.Kolloidteilchen infolge der Hydratation, wodurch 
die relative Volumkonzentration eines Sols rascher steigen muß als die 
tatsächliche Gewichtskonzentration des dispergierten Stoffes. 

2. Die Temperaturabhängigkeit ergibt sich aus der Folgerung, daß 
die mit Temperaturerhöhung zunehmende Wärmebewegung der Moleküle 
die Hydrathülle zerstört. 

3. Der Ladungseffekt rührt her von einer im IEP. minimalen Hydra- 
tationskraft, die mit Steigerung der Ladung beiderseits des IEP. zu- 
nimmt bis zur Ladungssättigung, um dann durch die entladende Wirkung 
weiterer Ionenzufuhr wieder abzunehmen. 

Von der Druckabhängigkeit wird weiter unten die Rede sein. 

Als man die absolute Größe der Hydratation experimentell zu 
bestimmen suchte, stieß man auf erhebliche Unstimmigkeiten zwischen 
der obigen, die Viskositätserscheinungen lückenlos erklärenden Theorie 
und den tatsächlichen, auf thermodynamischem Wege gemessenen 
Beträgen der Hydratation. Die Methoden dieser Messung gehen von dem 
Prinzip aus, die bei der Hydratation wirksamen Kräfte durch gleich- 
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große Gegenkräfte unwirksam zu machen, den Kolloidteilchen also das 
gebundene Wasser zu entreißen und den dabei zu überwindenden Wider- 
stand zu messen. Das geschah mit Hilfe der Bestimmung des Dampf- 
druckes und der Gefrierpunktserniedrigung. Die verschiedenen Methoden 
lieferten aber kein ganz einheitliches Ergebnis, und zwar deshalb nicht, 
weil die Hydratwassermolekiile nicht alle durch gleichstarke, sondern nach 
Maßgabe ihrer Entfernung vom Teilchen durch kontinuierlich schwächer 
werdende Kräfte gebunden sind, so daß bei Erhöhung der Gegenkraft 
(z. B. Erniedrigung der Gefrier- oder Erhöhung der Siedetemperatur) 
mehr Wasser losgerissen wird. Es ist also schwierig, konstante Werte 
zu erhalten. Vor allem aber bleiben die mit den genannten Methoden 
gewonnenen Werte stark hinter den auf Grund der Theorie zu erwarten- 
den Werten zurück. 

So fand man thermodynamisch für Eieralbumin eine höchstmögliche 
Hydratation von 0,3 g Wasser pro 1 g Eiweiß, während ARRHENIUS auf 
Grund der Temperaturabhängigkeit der Viskosität für Eieralbumin eine 
Wasserbindung von 1,05 g bei 2,8% errechnet hatte. 

Solche Messungen machen es unwahrscheinlich, daß an 1 g Eiweiß 
mehr als 0,3g Wasser durch starke Kräfte gebunden werden können. 
Pav und VALKÔ (1933) zogen aber die Möglichkeit in Betracht, daß die 
Eiweiße weiter außen eine locker gebundene, weitreichende Solvathülle 
besitzen, die die Viskosität noch maßgeblich beeinflußt, ohne thermo- 
dynamisch in Erscheinung zu treten, da die Bindekräfte zu klein sind. 
In diesem Sinne läßt sich die Beobachtung der Druckabhängigkeit der 
Viskosität xolloider Lösungen erklären, d.h. die Erscheinung, daß mit 
zunehmenden Druckkräften die Viskosität, gemessen an der Ausfluß- 
geschwindigkeit durch eine Kapillare, abnimmt. Der Druck müßte die 
Wasserhüllen deformieren und würde dadurch die Viskosität herab- 
setzen. Die diese Wasserhüllen aufbauenden Kräfte können also nicht 
sehr groß sein, und so wird auch verständlich, daß man auf Grund der 
Viskositätsmessung zu größeren Werten der Hydratation kommen muß 
als bei Anwendung von Methoden, die der Hydratation stärkere Kräfte 
entgegensetzen. 

Die Hydratationstheorie ist also trotz dieser thermodynamischen 
Unstimmigkeiten durchaus haltbar und wird von den meisten Kolloid- 
forschern vertreten, außer den genannten auch noch von PrzYzrckI 
(1935), der mit Hilfe von Adsorption verschiedener Eiweiße aus ihren 
Solen an Fette und organische Lösungsmittel Erfahrungen über deren 
Hydratationsverhältnisse gesammelt hat, allerdings mehr im Hinblick 
auf die chemische Konstitution der Eiweiße. 

Neben der Hydratationstheorie der Viskosität bei Kolloiden bestehen 
aber auch noch andere Erklärungsversuche, die hier kurz erwähnt werden 
sollen. STAUDINGER (1935), der auf Grund seiner Anschauungen über- 
haupt einer neuen Einteilung der Kolloide das Wort redet, lehnt jede 
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Solvatation ab, allerdings nur für die von ihm geprüften homöopolaren 
Stoffe. Obwohl er die Eiweiße und andere heteropolare Körper betont 
außer Betracht läßt, verdient gleichwohl erwähnt zu werden, daß er 
alle Viskositätsverschiedenheiten lediglich der Molekülgestalt zuschreibt. 
Nach ihm sind die sog. lyophilen Kolloide von den lösungsfeindlichen, 
lyophoben dadurch unterschieden, daß letztere Kugelgestalt, erstere 
Stäbchenform besitzen. Die Stäbchenform soll nun die abnorm hohe 
Viskosität der ,,lyophilen“ Kolloide bedingen, und zwar soll die Viskosität 
von der Länge der Stäbchen abhängen. STAUDINGER gibt eine Formel, 
die die Viskosität von der zweiten Potenz der Stäbchenlänge abhängig 
macht, und erklärt dies so, daß die Stäbchen sich in Rotation senkrecht‘ 
zu ihrer Längsachse befänden und demgemäß statistisch einen größeren 
Raum einnehmen. Diese letzte Anschauung steht aber in offensichtlichem 
Widerspruch zur Temperaturabhängigkeit der Viskosität, da ja dann mit 
zunehmender Wärmebewegung die Viskosität steigen müßte. Außerdem 
ist die ganze Theorie, wie STAUDINGER selbst zugibt, auf ionisierte Körper 
wie Eiweiße kaum anwendbar. . 

In innigen Zusammenhang mit dem Molekülbau bringen K. H. MEYER 
und in ganz ähnlicher Weise v. Przyzeckı die Viskosität der Eiweiß- 
körper, ohne aber auf eine Mitwirkung der Hydratation zu verzichten. 
Beide nehmen für das Eiweiß ein biegsames Fadenmolekül an, das im 
entladenen Zustande zu Knäuelbildung und innermolekularer elektrischer 
Absättigung neigt. Beim Laden öffnet sich der Knäuel und streckt sich 
das Fadenmolekül bis zum Höchstwert, wodurch sich bereits die Vis- 
kosität stark erhöhen soll. Gleichzeitig aber bietet sich nun Gelegenheit 
zu starker Hydratation, da jetzt die ionisierten und polaren Gruppen 
freiliegen und mit dem umgebenden Wasser in Beziehung treten. Im 
Gegensatz zu STAUDINGERs Ansicht widerspricht diese Theorie keines- 
wegs der allgemeinen Hydratationstheorie, sondern ergänzt sie nur und 
kann ihr gut eingeordnet werden. | 

Zusammenfassend läßt sich demnach sagen, daß die allgemein ver- | 
tretene, weil das Viskositätsproblem lückenlos erklärende Theorie die 
der Hydratation der lyophilen Kolloide ist. Wir bewegen uns also 
durchaus in den Bahnen der modernen Kolloidchemie, wenn wir zur Er- 
klärung der von uns beobachteten Viskositätsunterschiede an resistentem 
und nichtresistentem Plasma die Hydratation der Plasmakolloide heran- 





| 

ziehen. 

Die Frage wäre höchstens, ob es berechtigt ist, für die an Kolloiden | 
| 


beobachteten Erscheinungen den Ausdruck „Viskosität‘‘ zu benutzen. 
Gewiß handelt es sich hier um eine etwas andere Erscheinung als bei 
der Viskosität der einfachen Flüssigkeiten, z. B. der Öle und Lösungen, 
aber auch hier folgen wir nur dem in der Kolloidchemie üblichen Sprach- 
gebrauch, der im übrigen, wie HATSCHEK (1929) dartut, nicht einmal aus 
dem Rahmen der von MAxwELL gegebenen Definition herausfällt. 











164 W. Kessler und W. Ruhland: 


Mit besonderem Nachdruck muß aber schließlich betont werden, 
daß Viskosität und Plastizität durchaus nicht, wie Scart# und Levirr 
(1937) ohne weiteres und irrigerweise annehmen, gegensätzliche Er- 
scheinungen sein müssen. Eine eingehendere Erörterung dieser Frage 
soll dem Diskussionsteil der Arbeit vorbehalten bleiben. Vorläufig 
genüge hier der kurze Hinweis, daß ERBRING (1936) bei allen möglichen 
organischen Hydrokolloiden bis zu einem ziemlich hohen Wert der 
Viskosität eine Zunahme der Spinnbarkeit mit Zunahme der Viskosität 
festgestellt hat. Ein höher visköses Plasma muß also durchaus nicht 
weniger plastisch dehnbar und reißfest sein. 


II. Experimenteller Teil. 


A. Material und Methoden. 

Für die Versuche wurden folgende Pflanzen benutzt: Sempervivum 
glaucum, Sazxifraga cordifolia, Hedera helix, Sedum praealtum, Opuntia 
crassa, Buxus sempervirens, Ilex aquifolium und Catalpa bignonioides. 

Diese Pflanzen oder Teile von ihnen wurden stets gleichzeitig im 
Freiland und im Gewächshaus gehalten, um vergleichbares resistentes 
und nichtresistentes Material zur Verfügung zu haben. Außerdem 
wurden besondere Härtungs- und Enthärtungsversuche angestellt: 
resistente Pflanzen wurden bis zum deutlich meßbaren Verlust ihrer 
Härte warm gehalten, nichtresistentes Material wurde im verglasten und 
belichteten Kühlschrank so lange mit Temperaturen nahe über 0° behan- 
delt, bis die Frosthärte beträchtlich zugenommen hatte. 

Die Registenz wurde zum Teil in unseren Gefrierkisten durch Ab- 
kühlung mit Kältemischung auf bestimmte, thermoelektrisch gemessene 
Temperaturen und Auftauen bei Zimmertemperatur von 15° C bestimmt. 
Oder die Pflanzen kamen in den auf konstante Temperatur regulierten 
Kühlschrank, wo sie unter Kontrolle des Temperaturverlaufes durch 
einen Thermographen über Nacht gefroren wurden, um dann nach vor- 
übergehender Vorerwärmung bei 0° in Luft von 15° aufgetaut zu werden. 

Als ,,Todespunkt“ wird von uns diejenige Temperatur bezeichnet, 
die bei Verwendung dieses Verfahrens gerade hinreicht, die Pflanze 
tödlich zu schädigen, was bei Blättern schon makroskopisch, bei den 
Rindenzellen von Catalpa aber erst mikroskopisch feststellbar war. 

Zur Bestimmung der Viskosität diente erstens die Zentrifugierung der 
Chloroplasten in chlorophylihaltigen Zellen. Es wurden stets intakte 
Organe zentrifugiert, und wie früher (KEssLER 1935) wurde streng darauf 
geachtet, daß die auf Zentrifugalkräfte besonders leicht ansprechenden 
Plastiden in ihrem Stärkegehalt vergleichbar waren, d.h. mindestens 
bei resistenten wie auch nichtresistenten Pflanzen Stärke enthielten 
oder besser noch in beiden Fällen stärkefrei waren. Zweitens wurde 
auch die von WEBER (1924) vorgeschlagene und von STRUGGER (1934) 
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ausgearbeitete Plasmolyseform- und Plasmolysezeitmethode heran- 
gezogen, die bekanntlich nach der Form und der Zeitdauer der Ab- 
rundung des plasmolysierten Protoplasten die Viskosität des Plasmas 
beurteilt. 

Von diesen beiden verwendeten Methoden geben wir nach wie vor 
der Zentrifugierungsmethode den Vorzug, weil sie die Sicherheit bietet, 
daß wir mit ihrer Hilfe wirklich Zustände des inneren, experimentell 
sonst nicht beeinflußten Plasmas beobachten. Denn erstens liegen die 
Plastiden fast immer im inneren Plasma, und zweitens wurde stets das 
intakte Organ zentrifugiert und erst dann geschnitten, so daß Störungen 
durch Verwundungsreiz ausgeschlossen sind. Beide Vorzüge fehlen der 
plasmolytischen Methode, denn die Plasmolyseform wird bei dem dünnen 
Plasmaschlauch der Dauerzellen in erster Linie von der Beschaffenheit 
des Ektoplasmas abhängen. Dazu kommt noch, daß durch das Plasmo- 
lytikum selbst und durch das Schneiden schwer kontrollierbare Verände- 
rungen hervorgerufen werden können. Dagegen läßt sich der Nachteil 
der erstgenannten Methode, daß durch verschiedenen Stärkegehalt 
Täuschungen möglich sind, dadurch ausschließen, daß man im stärke- 
freien Zustand untersucht oder überhaupt den Stärkegehalt berück- 
sichtigt (Jodfärbung). 

Unter diesen Kautelen wurden unsere hier und in der ersten Arbeit 
beschriebenen Versuche ausgeführt. Um so befremdlicher sind uns die 
Einwürfe von ScARTH und Levitt (1937): „The centrifuge method is 
handicapped by the fact, that starch is present in the unhardened and 
absent in the hardened condition of plants.“ Unsere Kritiker scheinen 
den ausdrücklichen Hinweis (KessLer [1935] S. 339f.) auf Vergleich- 
barkeit der Chloroplasteninhalte als Vorbedingung für die Anwendbar- 
keit der Methode übersehen oder sprachlich mißverstanden zu haben. 
Und wenn sie dann fortfahren: „From subsidiary experiments with 
darkened plants, KESSLER reached the astonishing conclusion that the 
specific gravity of starch-free plastids is higher than of those with starch 
usw.‘‘, so ist das Erstaunen durchaus auf unserer Seite, denn diesen Schluß 
haben wir nirgends gezogen. Auch in diesem Falle wird wohl mangelnde 
Kenntnis des Deutschen die Ursache des Mißverständnisses sein. Wenn 
aber KESSLER in dem erwähnten Dunkelversuche feststellte, daß im 
frostempfindlichen Plasma eine stärkere Verlagerung der stärkefreien, 
also spezifisch leichteren Plastiden eintrat als bei Plasma mit stärke- 
haltigen, also spezifisch schwereren, so kann daraus doch nur der Schluß 
auf einen hier noch vergrößerten Unterschied der Viskosität gezogen 
werden. Im übrigen wurden von uns als experimentum crucis für 
die Vergleichbarkeit der Plastiden die Narkoseversuche angeführt. 
Dabei wurde die Resistenz der narkotisierten Pflanzen rasch ver- 
mindert, ohne daß eine Stärkeneubildung eintrat, und dann zentri- 
fugiert. Der hierbei aufgetretene Unterschied in der Verlagerung der 
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Plastiden konnte ohne Bedenken als Kriterium für die Viskosität 
angesehen werden. 

Aber auch insofern geht die Kritik von ScarTH und Levrrr fehl, 
als ihre Annahme, daß immer der resistente Zustand mit Stärkefreiheit 
und der nichtresistente mit Stärkebesitz der Plastiden verknüpft sei, 
unrichtig ist. Vielmehr findet man häufig, daß im Winter enthärtetes 
Material nicht zur Stärkeneubildung schreitet, oder daß im Frühjahr 
gehärtetes Material trotz starken Resistenzgewinnes seine Stärke nicht 
abbaut. Die genannten Verfasser berichten übrigens selbst, daß bei 
Catalpa-Zweigen, die durch Einbringen ins Zimmer enthärtet waren, die 
Stärkerückbildung nicht stattfand. Gerade dieses Material wäre also 
zu vergleichender Zentrifugierung geeignet gewesen. 

Wir haben aus diesen Gründen an der Zentrifugierungsmethode fest- 
gehalten und versucht, unsere früher gewonnenen Ergebnisse zu erweitern 
und zu festigen. Es wurden daher auch neue Pflanzen in die Untersuchung 
einbezogen. 

B. Versuche. 
1. Die Viskosität als Maß der Hydratation. 

a) Zentrifugenversuche. 

Versuch Nr. 1!. Am 27. 4. 37 wurden Zweige von Buxus sempervirens 
und Ilex aquifolium zum Härten ins Kühlfach gebracht. Die Temperatur 
betrug dort anfangs + 2° und sank im Verlaufe mehrerer Tage auf — 8°. 
Nach 8 Tagen ertrugen die Blätter der gehärteten Zweige — 10° ohne 
Schaden, wogegen direkt aus dem Freien geholtes Material schon bei 
— 8° tödlich geschädigt wurde. Es wurde vergleichend zentrifugiert, 
geschnitten, mit Jod fixiert und mikroskopisch untersucht (Tabelle 1, 
Abb.1 und 2). 








Tabelle 1. 
Vers. Zentrifuge 
Nr. Pflanze Zustand Stärke Zeit Umdr. Ergebnis 


in Min.| in 1 Min. 











1 Buzus ges H viel 10 4000 keinerlei Verlagerung 














sempervirens völlig verlagert 
keine oder beginnende 
Ilex gehärtet | Verlagerung 
aquifolium || pc iland vorhanden | 15 4000 Il starke bis völlige Ver- 
lagerung 








Versuch Nr.2. Am 16.4.37 wurde auch Sempervivum nochmals 
untersucht, und zwar enthärtetes Material aus dem Warmhaus und 
resistentes aus dem Kühlfach (Tabelle 2). 


1 Im folgenden wird nur eine Auswahl aus unseren gesamten Versuchen auf- 
geführt. Diese ausgewählten Versuche sind ohne Rücksicht auf die Zeit ihrer An- 
stellung nachträglich gemäß der Reihenfolge ihrer Einfügung in den Text numeriert 
worden. 
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Versuch Nr.3, 2.2.37. 4 Tage lang im Gewächshaus enthärtetes 
Material mit Todespunkt — 15° wurde verglichen mit Freilandpflanzen, 
deren Todespunkt etwa bei — 20° lag (Tabelle 2). 


Mit Jod gefärbt, völlig verlagert. 





Abb. 2. Ilex, April 1937, nichtresistent, zentrifugiert. 


Mit Jod gefärbt, nicht verlagert. 





Abb. 1. Ilex, April 1937, resistent, zentrifugiert. 


Versuche Nr. 4 und 5. Im November 1937, als das Material im Frei- 
land bereits eine beträchtliche Frosthärte aufwies und andererseits im 
Gewächshaus vom Sommer her nichtresistentes Material zur Verfügung 
stand, wurden mit Buxus und Ilex die Zentrifugierversuche wiederholt 
(Tabelle 3). 
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Tabelle 2. 
Vers Zentrifuge 
Nr. Datum] Pflanze Zustand Stärke Zeit Ergebnis 
in Min.| in 1 Min. 
2 | 16.4. gehartet keinerlei Ver- 
grt a | keine} 10 | 2000 || ‘’lagerung 
nicht gehärtet | völlig verlagert 
3 | 2.2. frosthart oan 
ès: enthärtet Pr” js |pesinn ende Ver- 
lagerung 
Tabelle 3. 
Vers. | Datum | Pflanze | Todes- | stärke —— Ergebni 
Nr. punkt Zeit Umar. zn 
in Min. | in 1 Min. 
4 | 18.11. Ilex — 15° : keine Verlagerung 
aquifol. | — 8° keine | 30 4009 { völlige Verlagerung 
5 |22.11.] Buxus | — 14° : keine Verlagerung 
sempervir. | — 9° } keine 4 3/4000 starke Verlagerung 




















Die Versuche 4 und 5 bestätigen also unter völlig vergleichbaren 
Bedingungen das Ergebnis des im Frühjahr mit künstlich gehärtetem 
Material angestellten Versuches 1. Die Ergebnisse werden ferner bestätigt 
durch die später zu beschreibenden Versuche mit dem Hemmstoff 
Blastokolin, mit Äthylen und Heteroauxin, welche die Viskosität und 
Frosthärte des Plasmas verändern. 

Nicht gelungen ist es uns dagegen, an Catalpa-Rinde und Nadeln von Torreya 
taxifolia, die ebenfalls im gehärteten und nichtresistenten Zustand verglichen 
wurden, Unterschiede in der Verlagerung festzustellen, bei T’orreya wohl haupt- 
sächlich deshalb nicht, weil die Zellen hier derart mit großen, stärkehaltigen Plastiden 
vollgepfropft erscheinen, daß es schon deshalb unmöglich ist, den Beginn der Ver- 
lagerung zu beobachten. Catalpa dagegen verlagerte seine stärkehaltigen Plastiden 
schon bei so geringer Umdrehungszahl, daß wir mit unserer Zentrifuge nicht langsam 
genug zentrifugieren konnten. Wurde die Stärke durch Dunkelhalten entfernt, 
so trat eine Verlagerung der stärkefreien Plastiden erst bei ganz hohen Zentrifugal- 
kräften ein (20 Min. 4500 Umdrehungen/Min.), und zwar gleichzeitig bei den re- 
sistenten unvollständig zentrifugal, bei den nichtresistenten unvollständig zentri- 
petal. Daraus läßt sich aber kein sicherer Schluß auf die Viskosität ziehen. 


b) Plasmolyseversuche. 

Obwohl uns nach unseren obigen kritischen Bemerkungen (s. S. 165.) 
die plasmolytische Methode als erheblich weniger beweiskräftig für die 
Beurteilung der Viskosität erscheint, haben wir, nachdem uns die Arbeit 
von ScArTH und Levitt (1937) bekannt geworden war, unsere und deren 
Ergebnisse auch noch mit Hilfe dieser Methode nachgeprüft. Wir schlossen 
uns dabei auch insofern an das Vorgehen der genannten Autoren an, 





Weitere Untersuchungen über die inneren Ursachen der Kälteresistenz. 169 


als auch wir CaCl, verwendeten, obwohl dagegen wegen der bekannten 
dehydratisierenden Wirkung des Ca-- Bedenken erhoben werden müssen. 

Versuch Nr. 6 wurde mit Sempervivum angestellt, das gehärtet aus 
dem Kühlschrank und nichtresistent aus dem Warmhaus zur Verfügung 
stand. Zunächst wurde die plasmolytische Grenzkonzentration für 
CaCl,, für eine balancierte Lösung aus CaCl, und KNO, 1:1 und für Rohr- 
zuckerlösung festgestellt, dann diejenige hypertonische Konzentration 
der 3 Lösungen, bei der das Protoplastenvolumen ?/, des gesamten Zell- 
volumens einnimmt, der ,,Plasmolysegrad“ also ,,?/,“‘ war. Mit letzteren 
Konzentrationen wurde plasmolysiert, um die Plasmolyseform und 
-zeit zu bestimmen. Wir erhielten mit allen 3 Lösungen Ergebnisse, die 
mit unseren früheren völlig übereinstimmten (Tabelle 4). 


Tabelle 4. Versuch 6. 26.—28.4.37 Sempervivum glaucum. 
a) Nichtresistent aus dem Warmhaus, b) gehärtet im Kühlschrank. 




















a) Nichtresistent b) Resistent 
Plasmolytikum cab . Konz 
Plasmolysezeit “ Plasmolysezeit 
m ‚m 
CaCl, 0,15 18 Min. 0,25 65 Min. 
CaCl, + KNO,} 0,20 24 Min. 0,30. | nach 61 Min. noch viele kon- 
1:1 kave und eckige Protopl. 
Rohrzucker 0,35 nach 78 Min. 0,45 nach 80 Min. rund:eckig 
rund:eckig = 3:1 = 3:2 
= 0,30 | nach 90 ~ alle | 0,50 | nach 90 Min. noch viele eckig 
run 
E 0,30 | nach 83 Min. fast} 0,50 | nach 85 Min. noch sehr viele 
alle rund konkav 





Für die weiteren Versuche Anfang Mai 1937 benutzten wir Catalpa- 
Rinde. Kurz vor Beginn des Treibens wurden Zweige von Catalpa 
bignonioides ins Kühlfach gebracht und dort wieder gehärtet, nachdem 
sie im Freien bereits ihre natürliche Resistenz zum großen Teil verloren 
hatten. Die gehärteten Zweige ertrugen schon nach 5 Tagen wieder 
— 10° in ihren Rindenzellen, wogegen die Knospen bei dieser Temperatur 
getötet wurden. Zweige aus dem Freien waren aber nach Behandlung 
mit — 10° völlig tot. Die Zellen wurden, wie bei SCARTH und LEVITT 
angegeben, mit Neutralrot angefärbt. Plasmolysiert wurde aber nicht 
durch Eindunstenlassen einer anfangs isotonischen Lösung, sondern mit 
hypertonischen Lösungen, die den Plasmolysegrad */, verursachten. 


Versuch Nr.7 am 5.5.37 ergab folgendes Bild (Abb. 3 und 4): 


gehärtete, plasmolysiert in 0,7m CaCl,, nach 2 Stunden noch konkav 
nichtresistente, d >) 1 a fast alles rund. 


4 Wiederholungen des Versuches am 8.—14. 5. (Nr. 8—11) bestatigten 
dieses Ergebnis: 
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Die nichtresistenten Zellen rundeten ihre Protoplasten stets schneller 
und besser ab (Abb. 5), auch war der Prozentsatz der runden Protoplasten 
bei ihnen immer viel größer als bei den resistenten, die sich nur sehr lang- 

sam und äußerst unvoll- 
kommen rundeten oder meist 
sogar eckig oder konkav 
blieben. 

Von allen Schnitten der 
Versuche 8—11 wurden bei 
schwacher Vergrößerung 
photographische Übersichts- 
bilder hergestellt, die die 
Form der Protoplasten etwa 
1/, Stunde nach dem Einlegen 

| =. in die hypertonische Lösung 
ar u zeigen und das Auszählen 
der runden und eckigen 
Protoplasten ermöglichten. Einige stärker vergrößerte Bilder (Abb. 3, 4 
und 5) mögen als Beispiel für das typische Aussehen der Plasmolyse im 
resistenten und nichtresistenten Zustand der Zellen dienen. Das Er- 
gebnis der Auszählung zeigt 

u « ce” Tabelle 5. 
‘ > Da die Versuche mit 
Catalpa im Frühjahr ver- 
hältnismäßig spät erst an- 
gestellt werden konnten und 
zu dieser Zeit von Natur 
resistentes Material nicht 
mehr zur Verfügung stand, 
erschien es wünschenswert, 
die Versuche im Winter 


pe mur A . mit natürlich frosthartem 

. 4. Catalpa-Rinde, Mai 1937, nichtresistent j 5 
Freiland. Plasmolysiert mit Ca, Material zu wiederholen, 
gleichzeitig auch, um wo- 


möglich einen Hinweis dafür zu finden, wie SCARTH und LEVITT zu 
ihren völlig entgegengesetzten Ergebnissen gelangen konnten. 


Versuche Nr. 12—16. Vor dem Versuch vergewisserten wir uns über 
die Frosthärte und fanden für das Freilandmaterial Todespunkte, die um 
— 15° lagen. Zweige, die zum Zweck des Enthärtens ins Warmhaus 
gebracht worden waren, verloren ihre Resistenz nur sehr langsam. Nach 
8 Tagen war der Todespunkt überhaupt noch nicht merklich gesunken, 
auch nach 12 Tagen hatte die Resistenz nur um 2—3° nachgelassen. Da 
aber die Freilandpflanzen infolge von Frösten ihre Frosthärte weiter 
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erhöht hatten, war die Differenz inzwischen größer geworden, so daß 
wir auf erhebliche Unterschiede rechnen konnten. 

Die Arbeitsweise für diese Versuche war folgende: Die Rinden- 
schnitte wurden in Leitungswasser gefärbt, dem so viel einer 1°/,, Neutral- 
rotlösung zugesetzt war, daß es ’ 
eine leicht weinrote Farbe erhielt. 
AuBerdem wurde dem Wasser 
etwas CaCl, zugesetzt, um ein 
Anfärben der Zellwände (nach 
SCARTH und LEVITT) zu vermei- 
den. Die Färbung der Schnitte 
wurde höchstens bis 10 Min. aus- 
gedehnt, da wir dem Neutralrot 
eine gewisse Schädlichkeit bei- 
messen müssen. Nach dem Färben 
wurden die Schnitte in bedeckten 
Schälchen sofort in einer etwa 
doppelt isotonischen Lösung plas- 
molysiert, d.h. der schließlich erreichte Plasmolysegrad war etwa !/, 
(s. Tabelle 6, Abb. 6). 





Abb. 5. Catalpa-Rinde, Mai 1937, nichtresistent 
aus Freiland. Plasmolysiert mit CaCl,. 


Tabelle 5. Plasmolyseform von geharteten und nichtresistenten Catalpa- 
Zellen. 
Beobachtet 1/, Stunde nach dem Einlegen in gleich hypertonische Lösungen, 
Plasmolysegrad ?/,, ausgezählt nach Lichtbildern. 











Rindenzellen gehärtet np nr 
rund: eckig Verhältnis rund: eckig Verhältnis 
2: 97 1:28 51: 21 2,5:1 
3 : 140 1 : 46 85 : 46 2 :1 
3: 37 1 : 12 107 : 19 Ss. 22 
7: 7 = 27 
45 : 33 1,4:1 
85 : 26 4,5:1 











Tabelle 6. Plasmolyseform bei resistenten Catalpa-Rindenzellen 
November 1937. 




















Vem. Zustand: 
Nr. Datum Todes- Plasmolyseform Bemerkungen 
punkt 
12 | 16. 11. 
alle Zellen konkav à . 
13 | 17.11. : Plasmolysegrad !/,, gefärbt mit 
14 | 18.11. |} —15° oder eckig | Neutralrot 
15 | 19. 11. alle Zellen konkav 
16 | 22. 11. alle Zellen konkav| hier auch nichtgefärbte Schnitte 


Versuch Nr. 17. Enthärtung von Catalpa-Zweigen durch Einbringen 
von Freilandmaterial in die Wärme (Tabelle 7). 
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Abb. 6. Catalpa-Rinde, November 1937, resistent 
aus Freiland. Plasmolysiert mit 2fach isotonischem 


Tabelle 7. Enthärtung von Catalpa und 
Plasmolyseform 11.—23. 11. 37. 

























Dauer Resistenz 
der Ent- (Todes- Plasmolyseform 
härtung punkt) 
Degen — 15° alle konkav 
8 Tage — 14° alle konkav 
12 Tage — 11° | etwa 50% abgerundet 


aber auch ungefärbt diesem Plasmolyseverfahren unterworfen. 
etwa 4 Stunden war die Lösung so weit eingedunstet, daß der Plasmo- 
lysegrad !/, erreicht war (Tabelle 8 und Abb. 7 und 8). 


Versuch Nr. 17 zeigt, daß mit sinkender Resistenz die Zahl der sich 
abrundenden Zellen wächst, daß aber im November die ziemlich lange 


Zeit von 12 Tagen erforder- 
lich ist, um die Frosthärte 
merklich zu mindern. 





Abb. 7. Catalpa - Rinde, INovember 
1937, resistent aus Freiland. Plasmo- 
lysebild nach 4stündigem Eindunsten 
anfangs isotonischer CaCl,-Lösung. 


Versuch Nr. 18. 22. und 23. 11.37 Plasmolyse durch Eindunsten. 
Am 22. und 23.11. wurde der Plasmolyseversuch auch noch in der 


von SCARTH und Levitt 
angegebenen Weise ange- 
stellt, nämlich mit Ein- 
dunstenlassen der Schnitte 
in anfangs isotonischer bis 
schwach hypotonischer Lö- 
sung des Plasmolytikums. 
Die Schnitte wurden vor- 
her wie üblich angefärbt, 
Nach 
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Tabelle 8. Plasmolyseform bei langsamer Plasmolyse durch 
Eindunstenlassen von Catalpa-Rindenzellen in schwachen Lösungen. 























Zeit der Plasmolyseform 
Nr. Datum Eindunstung 
in Std. resistent enthärtet 
18 | 22./23.11. 4 alles rund alles rund 
6 alles rund | am Rand des Deckglases konkav ge- 
schrumpft, unter der Mitte noch rund 


Die Tabelle zeigt, daB beim weiteren Eindunsten in den entharteten 
Zellen etwa in der 6. Stunde der Versuchsdauer konkave, krampfige 
Formen erscheinen. Daß 
dies eine Wirkung der zu 
stark eingedickten Lösung 
ist, geht daraus hervor, 
daß diese Erscheinung am 
Rande des Deckglases früher 
einsetzte als in der Mitte, 
so daß wir aus demselben 
Schnitt, wenn er mit einem 
Ende dem Deckglasrande 
nahe lag, dort eckig-kon- 
kave Formen und nach der 
Mitte des Deckglases zu 
ideal runde Protoplasten 


photographieren konnten 
Abb.8. Catalpa-Rinde, November 1937, enthärtet. 
(Abb. 8 und 9). Plasmolysebild nach 5 Stunden. Eindunsten anfangs 
Diese Beobachtung ist isotonischer CaCl, - Lösung. Stelle eines Schnittes 


geeignet, den Befund von ir 

SCARTH und Levirr zu klären, wonach bei der Eindunstungsplasmolyse 
an den resistenten Rindenzellen von Catalpa runde, an den nicht- 
resistenten eckige und konkave Formen auftraten. Es ist nämlich 
zu bedenken, daß die enthärteten Zweige nach ScartH und LEvITT 
einen fast um die Hälfte geringeren osmotischen Wert besaßen, die 
isotonische Lösung somit nur halb so konzentriert war wie bei den 
resistenten. Die schwächere Lösung wird nun viel rascher Wasser ver- 
dunsten, also in gleicher Zeit in den nichtresistenten Zellen von kleinem 
osmotischem Wert einen stärkeren Plasmolysegrad hervorrufen als die 
stärkere und muß dann natürlich die auch von uns beobachteten kon- 
kav-krampfigen Plasmolyseformen erzeugen. Weiter ist denkbar, daß 
das an sich schon weniger hydratisierte Plasma der nichtresistenten 
Zellen viel mehr von der dehydratisierenden Wirkung einer so starken 
CaCl,-Lésung betroffen wird als das stark hydratisierte resistente Plasma. 
Dabei wird die Dauer einer so einseitigen Ionenwirkung wie des Ca‘ ° 
eine große Rolle spielen. 
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Die Nachprüfung der Versuche von Scart# und Levitt hat also 
ergeben, daß unsere früheren Beobachtungen auch an Catalpa bestätigt 
werden können, und daß die beiden Verfasser offenbar durch ihre eigene 
wenig zweckmäßige Methodik einem Irrtum zum Opfer gefallen sind. 
Nach Aufklärung dieses Irrtums der genannten Autoren dürfen wir also 
feststellen, daß sich auch Catalpa völlig unseren übrigen Versuchsergeb- 
nissen einordnet, d.h. daß, nach der Plasmolyseform beurteilt, das 
Plasma der resistenten Zellen stärker viskös ist als das der nichtresi- 
stenten. Beobachtungen, die auf einen umgekehrten Sachverhalt (im 
Sinne der amerikanischen 
Autoren) zu deuten wären, 
konnten in keinem Falle 
gemacht werden. 


c) Brownsche Moleku- 
larbewegung (BMB.). 

Die Benutzung der 
BMB. als Maßstab für die 
Viskosität scheiterte bei 
allen von uns bisher be- 
nutzten Zellen daran, daß 
ihr Plasmabelag zu dünn 


Abb.9. Catalpa-Rinde, November 1937, enthärtet. Stelle War, um eine ungerich: 
des gleichen Schnittes wie in Abb. 8 zur gleichen Zeit 5 
Au ; tete Wärmebewegung noch 





sichtbarer Teilchen zu- 
zulassen. Nach den Angaben von SCARTH und Levirr schien end- 
lich in den Rindenzellen von Catalpa ein Objekt mit dieser Beobach- 
tungsmöglichkeit geboten zu sein. Tatsächlich konnte auch von uns 
BMB. wahrgenommen werden. Aber bei den Beobachtungen im Früh- 
jahr 1937 war sie von Plasmaströmung begleitet, was natürlich eine 
quantitative Auswertung unmöglich macht. Zuerst wurde von uns die 
BMB. in nichtresistenten Zellen erkannt. Sie fand aber ohne Zweifel 
auch in den Zellen der gehärteten Pflanzen statt, jedoch nie ohne eine 
sehr deutliche Plasmaströmung, die die kleinen Granula in zitternder 
Bewegung mitnahm und verlagerte. Ein Schluß auf die Viskosität war 
aus diesen Beobachtungen nicht zu ziehen, und zwar verbot sich das 
um so mehr, als die gehärteten Pflanzen aus dem Kühlfach, wahrschein- 
lich angeregt durch den raschen Temperaturwechsel, meist eine lebhaftere 
Strömung zeigten als die nichtresistenten aus dem Freien. Die Plasma- 
strömung selbst aber kann zur Beurteilung der Viskosität nicht heran- 
gezogen werden, da die Größe der sie erzeugenden Kräfte unbekannt 
bleibt und im Falle der resistenten Zellen weit erheblicher gewesen sein 
kann. Ssawostın (1930) hat bekanntlich, wenigstens für die Rotation, 
die Wirkung elektrischer Kräfte wahrscheinlich machen können. 
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Am 2.12.37 wurden die Beobachtungen der BMB. erneut auf- 
genommen, diesmal mit natürlich resistentem Material aus dem Freiland 
und den seit dem 11.11. im Gewächshaus enthärteten Zweigen von 
Catalpa. In beiden Fällen war BMB. der im Plasma deutlich sichtbaren 
Granula zu beobachten. Die Bewegung war in den Zellen des enthärteten 
Materials deutlich lebhafter, und zwar zeigten die Teilchen unregel- 
mäßige Ortsbewegung, die nur in manchen Fällen von schwacher Plasma- 
strömung überlagert wurde. In den Zellen des resistenten Freiland- 
materials bestand dagegen die BMB. nur in einem leichten Zittern der 
Granula an Ort und Stelle. Der Unterschied in der Intensität der Be- 
wegung zeigte sich weiter darin, daß bei den resistenten Zellen größere 
Granula sich nicht bewegten, wogegen in den enthärteten Zellen solche 
bis zum doppelten Durchmesser der gewöhnlichen kleinen Teilchen noch 
in deutlich zitternder Bewegung waren. Für die Anwendung der PEKAREK- 
schen Methode (1930) der doppelten Erstpassagezeiten genügte die Reich- 
weite der Teilchenbewegung in beiden Fällen zwar nicht, doch ergibt 
sich auch aus der BMB. der zwingende Schluß auf eine höhere Viskosität 
des frostharten Plasmas. 

ScARTH und Levitt haben nun ganz entsprechende Beobachtungen 
gemacht. Bei den gehärteten Catalpa-Zellen war stets BMB. und auch 
Plasmaströmung anzutreffen, wogegen das bei den resistenten Zellen 
von ihnen nie bemerkt worden ist. Um so mehr muß auffallen, daß die 
Autoren aus ihren eigenen Beobachtungen, die mit unseren Ergebnissen 
der größeren Viskosität des resistenten Plasmas übereinstimmen, den 
ihrigen aber widersprechen, keine Folgerungen gezogen haben. 


d) Lichtbrechung. 

Als letzte Methode zur Viskositätsbestimmung haben wir die von 
FREDERICKSE angegebene Interferenzmethode mit halbdurchlässig ver- 
spiegelten Deckgläsern anzuwenden versucht. Die von FREDERICKSE 
(1934) verwendete Silberverspiegelung bewährte sich wegen der großen 
Schichtempfindlichkeit in unseren Händen nicht. Entschieden vorzu- 
ziehen ist der von der Firma Heraeus (Hanau) hergestellte durchlässige 
Rhodiumbelag, mit dem diese freundlicherweise für uns die Deckgläser 
in verschiedenen Durchlässigkeitsgraden verspiegelte. Die Methode stellt 
aber an das Material eine Reihe von Anforderungen, denen bisher keine 
der von uns geprüften Pflanzen genügte. Es erscheint aber lohnend, 
diese Versuche fortzusetzen. 


2. Maximale Quellung des Plasmas und Fadenziehen. 

Die in Abschnitt 1 nach verschiedenen Methoden untersuchte Vis- 
kosität diente uns als verhältnismäßig leicht zugängliches Maß für den 
Hydratationsgrad des Plasmas. Hier soll über eine Gruppe von Beob- 
achtungen und Versuchen berichtet werden, die den Quellungszustand 


Planta Bd. 28. 12 
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des Plasmas zum Teil nach unmittelbarer Messung des Volumens, aber 
auch an der Fadenbildung beurteilen lassen. 

Es fiel uns auf, daß in den Zellen des resistenten Materials, besonders 
deutlich bei Sempervivum, aber auch bei den anderen Objekten, sehr 
viele lange und deutlich sichtbare Plasmafäden zu beobachten waren, 
wogegen in den nicht resistenten Zellen diese meist fehlten oder viel 





Abb. 10. Abb. 11. 
Abb.10. Sempervivum, Dezember 1936, nicht resistent aus Gewächshaus. Plastiden verteilt, 
Kern unsichtbar, ohne Fäden. 
Abb. 11. Sempervivum, Dezember 1936, resistent aus Freiland. Chloroplasten gehäuft, Kern 
gut sichtbar, mit langen Plasmafäden. 


seltener und schwerer sichtbar waren. Auch Schaumstrukturen konnten 
häufig in den resistenten Zellen bemerkt werden (Abb. 10—14). 

ERBRING (1936) hat in einer sehr eingehenden Arbeit gezeigt, daß bei 
kolloidalen Systemen die Spinnbarkeit, d.h. das Vermögen, flüssige 
Fäden ausziehen zu lassen, stets mit wachsender Viskosität bis zu einem 
bestimmten Maximalwert derselben steigt, um beim Übergang des 
Systems in den Gelzustand plötzlich abzusinken. 

Aus diesen experimentellen Ergebnissen folgt für das Plasma der 
Analogieschluß, daß auch bei ihm das Fadenziehen, wie es bei den 
resistenten Zellen beobachtet wurde, erhöhte Viskosität anzeigt. Daß 
sich hydrophile Kolloide und Protoplasma auch hier in der Tat analog 
verhalten, kann auch aus einer anderen Beobachtung geschlossen werden, 
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die sich bereits bei kürzer dauernden Temperatursenkungen darbietet. 
Einerseits ist nämlich bekannt, daß hydrophile Kolloidsysteme (Gelatine, 
Na-Caseinat usw.) mit sinkender Tem- 
peratur ihre Viskosität stark erhöhen 
können (s. u. a. PAULI und VALKÔ 1934), 
wie denn ja auch für das Plasma man- 
cher Zellen ein hoher negativer Tem- 
peraturkoeffizient der Viskosität von 
etwa 15° abwärts festgestellt werden 
konnte. Andererseits zeigten Versuche 
in unserem Institut (ULLrıcH [1937]), 
daß normale Zellen, z. B. ausder Zwiebel- 
epidermis, mit sinkender Temperatur 
immer mehr Fäden ausbilden, die dann 








Abb. 12. Wie Abb. 11. Abb. 13. Sempervivum, Dezember 1936, resistent 
aus Freiland. Fäden und Schaumstrukturen. 





Abb. 14. Sempervivum, Dezember 1936, resistent aus Freiland. Schaumstrukturen im 
optischen Schnitt. 
erst bei noch tieferer, um 0° C, wieder verschwinden. Wird die 
Temperatur dann langsam wieder erhöht, so tritt das Spiel der Faden- 
bildung rückläufig auf. 
12* 
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Bei derartig kurzdauernden Temperaturveränderungen sind also die 
durch Temperatursenkung verstärkte Fadenbildung und damit auch 
die gesteigerte innere Reibung vorübergehende Erscheinungen. Aus 
der Tatsache, daß in den Zellen frostharter Pflanzen die Fadenbildung 
auch noch bei Zimmertemperatur bestehen bleibt, haben wir im vollen 
Einklang mit unseren im Abschnitt 1 beschriebenen Versuchen den 
Schluß zu ziehen, daß die Natur des für die Frosthärte bezeichnenden 
Viskositätszustandes eine weit stabiler, d.h. von vorübergehenden 
Änderungen äußerer Faktoren unabhängigere ist. 

ERBRING (1936) hat weiter wahrscheinlich gemacht, daß das Faden- 
ziehen von einem Vorgang beginnender Entmischung begleitet ist, oder 
genauer gesagt, daß mit Beginn der Spinnbarkeit das System eine Um- 
lagerung seiner Solvatations- und Aggregationsverhältnisse erfährt, ohne 
daß zunächst eine optisch bemerkbare Veränderung eintritt. Dies könnte 
auch im resistenten Plasma der Fall sein. Schon in der ersten Arbeit 
(KessLer [1935]) wurde die Ansicht geäußert, daß mit dem Resistenz- 
erwerb wahrscheinlich eine Erhöhung der Solvatation der Teilchen des 
Plasmas einhergeht, ohne daß damals dafür andere Gründe als die 
Steigerung der Viskosität angegeben werden konnten. Jetzt bietet die 
Erscheinung des Fadenziehens im Hinblick auf ERBRINGs Ergebnisse eine 
weitere Stütze für diese Auffassung. Auch die weiter unten im Abschnitt 3 
behandelte beträchtliche Steigerung der Permeabilität läßt sich mit ihr 
recht gut verstehen. Denn wenn durch Hydratisierung und Aggregation 
sich die Dispersion des Plasmas vergröbert, wird eine Vergrößerung seiner 
„Poren“ auch an den Oberflächen und damit ihrer Wegsamkeit für ver- 
schiedene Stoffe im Sinne der Ultrafiltertheorie ohne weiteres verständlich. 

Obwohl nun eine eigentliche „Hydratation‘‘ des Plasmas eher von 
einer Volumenverminderung begleitet sein muß, zumal bei ersterer ledig- 
lich das frei im Plasma vorhandene Wasser zu mehr oder weniger festen 
Hüllen um die Micellen umgeordnet werden könnte, lag doch der Gedanke 
nahe, auch nach Unterschieden im Quellungsgrad des Plasmas auf Grund 
von Volumenvergrößerung desselben zu suchen. Eine solche Beobachtung 
ließ sich tatsächlich an den Kernen der Epidermiszellen von Sempervivum 
machen. Es fiel auf, daß die Kerne der resistenten Zellen viel voluminöser 

waren als die der nicht 

Tabelle 9. Durchmesserder lebenden Zellkerne resistenten. Genaue 

in der Epidermis von Sempervivum glaucum. Messungen bestätigten 

Zahl der Durchschnittlicher diesen Eindruck und 

— —— lieferten nebenstehende 
resistent 36 Kerne | 5,2 Mikrometerteilstriche Werte (Tabelle 9). 

nicht resistent| 40 ‚, 2,7 » Da im Leben der 

Kern nicht in jeder 

Zelle gleich gut sichtbar und meßbar war, man also Gefahr lief, unter 

Umständen nur eine kleine Auswahl solcher Kerne zu messen, die gar 





Zellzustand 
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nicht der durchschnittlichen Größe entsprach, wurde das Gewebe vorher 
fixiert und gefärbt, und zwar wurden zur Vermeidung von Fehlern durch 
spezifisch quellende oder entquellende Wirkung der Fixierungsmittel 
deren mehrere verwendet (Tabelle 10). 


Tabelle 10. Durchmesser von Kernen fixierter und gefärbter 
Epidermiszellen von Sempervivum glaucum. 

















M Zustand Zahl d Durchschnittlich: 
u der Zellen Fixierung Färbung Messungen D" —— ” 
2 resistent Jod Jod 187 4,9 Teilstriche 
nicht resistent 3 A 185 3,8 ” 
3 resistent Pikrin- = 66 5,2 ” 
nicht resistent | essigsäure am 66 3,1 cs 
4 resistent Alkohol | Methylgriin- 100 5,2 a 
nicht resistent heiB essigsäure 100 3,3 er 








Die verschiedenen Fixierungsarten lieferten also gut übereinstimmende 
Werte, die auch von den im Leben gemessenen nicht wesentlich ab- 
weichen. Die Messungen er- 
gaben demnach, daß der Zell- 
kern im resistenten Zustand 
mehr als das doppelte Volumen 
von dem besitzt, das er im 
nicht resistenten hat. 

Unter der berechtigten Vor- 
aussetzung eines Quellungs- 
gleichgewichtes zwischen Plas- 
ma und Kern kann man daraus 
folgern, daß auch, das Plasma 
im resistenten Zustand stärker 


gequollen ist. Eine zahlen- Abb. 15. Catalpa-Rinde, Februar 1938, resistent aus 
ons + darü Freiland. Dicker Plasmabelag. Vakuole stellenweise 
mäßige Feststellung darüber eingeengt, vor allem an den Ecken. 


gelang Levirtr und ScARTH 

(1936) bei Rindenzellen von Catalpa. Diese Zellen sind wegen ihres beson- 
ders dicken Plasmabelages für derartige Messungen geeigneter als die 
meisten anderen. Die genannten Autoren stellten die Dicke des Plasma- 
schlauches im resistenten und nicht resistenten Zustand fest und berech- 
neten daraus das Gesamtvolumen des Plasmas resistenter Zellen als um 
rund 20% größer als bei den nicht resistenten Zellen. Auch dieser Befund 
deckt sich mit unseren übrigen Erfahrungen. Wir haben ihn übrigens 
nachgeprüft, und konnten ihn schon durch mikroskopischen Augersschein 
bestätigen. Das Plasma der resistenten Zellen von Catalpa war deutlich 
besser sichtbar und von gut meßbarer Ausdehnung zwischen Vakuole 
und Zellwand, wogegen in nichtresistenten Zellen die mit Neutralrot 
gefärbte Vakuole fast die Zellwand zu berühren schien. Nur an feinen 
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längs der Zellwand strömenden Kérnchen und an den Plastiden war das 
Vorbandensein des Plasmaschlauches wahrnehmbar. Typische Bilder 
zeigen die Abb. 15 und 16. 

Nach diesem Verhalten der Cytoplasmen und Zellkerne zu urteilen, 
dürfte also unter Umständen die Hydratation des Plasmas nicht nur 
soweit gehen, daß alles im 
Plasma frei verfügbare Was- 
ser als Wasserhülle um die 
Micellen orientiert wird, son- 
dern daß darüber hinaus unter 
Umständen das Plasma noch 
Wasser aufnehmen kann, z.B. 
aus der Vakuole, und dann 
sein Volumen beträchtlich 
vergrößert. 





3. Permeabilität (Exosmose). 


Abb. 16. Catalpa-Rinde, Februar 1938, enthärtet. Schon LEVITT und SCARTH 
Plasmaschlauch nicht wahrnehmbar. Vakuole R 
reicht scheinbar bis zur Zellwand. (1936) haben mit der Frost- 


resistenz und dem jahreszeit- 
lichen Zyklus zusammenhängende Veränderungen der Permeabilität 
gefunden. Sie bestimmten die Permeabilität mit Hilfe der Deplasmo- 
lysezeiten an Kohl und mehreren Holzgewächsen, wie Catalpa, 
Hydrangea, Caragana und Liriodendron. Überall wurde im resistenten 
Zustand eine starke Verkürzung der Deplasmolysezeiten festgestellt. 
Die dadurch angezeigte Erhöhung der Permeabilität galt für Wasser, 
Elektrolyte und polare Nichtelektrolyte, nicht jedoch für apolare 
Substanzen. Die Permeabilität schwankte auch im jahreszeitlichen 
Zyklus, sie war im Sommer geringer, im Winter höher und ergab Kurven, 
die mit dem jahreszeitlichen Verlauf von Resistenzkurven im allgemeinen 
übereinstimmten. 

Diese Ergebnisse von LEVITT und SCARTH sind eine schöne Bestätigung 
unserer eigenen Versuche zur Beurteilung der Permeabilität, die wir von 
uns aus ohne Kenntnis der obengenannten Arbeit im Winter 1936/37 mit 
anderen Methoden an unseren Versuchspflanzen angestellt haben. Dar- 
über sei im folgenden berichtet: 

Von Sempervivum-Blättern wurde nach sorgfältigem Abwaschen und 
Abtrocknen die obere Epidermis abgezogen. Solche Blätter wurden 
einzeln oder zu zweien in Glasréhrchen nach Zugabe von 10 ccm CO,- 
freien dest. Wassers mehrere Stunden der Exosmose überlassen. Es 
wurde bei der Auswahl der Blätter darauf geachtet, daß Oberfläche und 
Blattmasse möglichst gleich waren. Kleinere Unterschiede wurden durch 
Abschneiden kleiner Stücke von der Blattbasis ausgeglichen. Sempervivum 
erwies sich auch hier als sehr günstiges Objekt, wogegen andere Pflanzen, 
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wie Saxifraga, Hedera, Opuntia und Sedum, deren Epidermis ohne starke 
Verletzung des inneren Gewebes nicht entfernt werden kann, Schwierig- 
keiten bereiteten. Bei den Sukkulenten halfen wir uns dann so, daß wir 
die Blätter längs spalteten, mit dest. Wasser abspülten und mit Fließ- 
papier abtrockneten und dann wie die Sempervivum-Blätter der Exos- 
mose unterwarfen. Von Sazifraga und Hedera wurden ausgestanzte 
Blattstücke verwendet. Die Messung selbst erfolgte in einem Leit- 
fähigkeitsmeßgefäß nach KoHLRAuscH mit Hilfe einer von HARTMANN 
und Braun hergestellten Brücke. Das Ergebnis der extensiven Versuche 
(19—23) zeigt Tabelle 11. 


Tabelle 11. Resistenz und Leitfähigkeit nach Exosmose 
bei verschiedenen Pflanzen. 





























Todespunkt Leitfähigkeit x -10-* 
LC 4 Pflanze ht ns Std . 
; resistent | nicht | | resistent | nicht resistent 1 
19 | Sempervivum | — 17° — 3,59 | 143 50 4,5 
20 a — 17° — 3,59 167 54 4,5 
21 Sazifraga — 17° — 10° 53 36 7,5 
22 |Sedum präaltum| — 7° — 1 192 59 6 
23 | Opuntia crassa | — 9° — 3° 120 40 6 


1 Todespunkt nicht bestimmt. 


Aus den Zahlen der Tabelle 11 geht eine Erhöhung der Permeabilität 
mit dem Resistenzerwerb deutlich hervor. Dagegen zeigte Hedera 
(Tabelle 12) dies Ergebnis 














nicht. Tabelle 12. Exosmoseversuche mit Hedera. 
Wir dürfen annehmen, Vers. | Leitfähigkeit x - 10- en 

daß diese Unstimmigkeit Ha. PSS rer 

bei Hedera sich durch die 

mangelnde Vergleichbar- 24 17 17 es 5 9 0 

keit des Materials erklärt, = 4 = Blattmassen und 

insofern die nicht frost- 27 6 13 Exosmosezeiten 














harten, imWarmhaus über- 
winterten Pflanzen einer kleinblätterigen, die Freilandpflanzen aber der 
normalen, großblätterigen Form angehörten. 

Es war nun noch der Einwand zu prüfen, ob nicht ein sehr verschiedener 
Elektrolytgehalt im Zellsaft die Exosmosewerte maßgeblich beeinflußte. 
Zwar hat DEXTER (1934) an seinem Material festgestellt, daß mit dem 
Härten der Elektrolytgehalt sinkt, aber wir haben doch den Zellsaft von 
resistenten und nicht resistenten Sempervivum-Pflanzen auf seine Leit- 
fähigkeit geprüft. Dieser Versuch (28) ergab, daß im nicht resistenten 
Zustand die Leitfähigkeit des Zellsaftes etwa doppelt so hoch ist wie im 
resistenten. 
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Tabelle 13. Leitfähigkeit des Zellsaftes von Sempervivum. 


Todespunkt — 17° Leitfähigkeit 1250 
$6 — 3 (*-1075) 2500 


Daraus läßt sich schließen, daß die relative Permeabilität der frost- 
harten Pflanzen noch größer ist, als die Zahlen für die Leitfähigkeit er- 
kennen lassen, da im Fall der nicht resistenten das Diffusionsgefälle nach 
außen etwa doppelt so groß gewesen sein dürfte wie bei den resistenten 
Pflanzen 


Die Erhöhung der Permeabilität im resistenten Zustande ist ein 
weiterer Hinweis auf Struktur und Zustandsänderungen im Plasma bei 
der Abhärtung gegen Frost, und es stellte sich von selbst die Frage, ob 
bei Änderungen des Resistenzgrades sich auch die Permeabilität graduell 
ändere. Die folgenden Versuche wurden zur Klärung dieser Frage 
angestellt. 

Beim Versuch 29 (25. 1. 37), als Vorversuch über den Zusammen- 
hang von Resistenzverlust und Permeabilitätsänderung, wurden Rosetten 
von Sempervivum aus dem Freien in das Warmhaus gebracht. In 1- bis 
2tägigen Zwischenräumen wurden Todespunkt und Permeabilität geprüft. 
Letzteres geschah mit Hilfe von Exosmose je eines Blattes in 10 ccm dest. 
Wassers. Dabei zeigten sich unter den einzelnen Blättern ziemlich große 
individuelle Unterschiede, die bei der einfachen Versuchsanstellung das 

Gesamtbild etwas verfälschen.. 











Tabelle 14. Vorversuch Enthärtung— Die Ergebnisse dieser Vorver- 
Leitfähigkeit. suche sind in Tabelle 14 zusam- 
Todes. | Exosmose- |  Leit- mengestellt. 
Datum | punkt ue LR Ein gewisses Zusammengehen 
von Resistenz und Permeabilität 
25. 1. 37 | — 25° ist deutlich, obwohl die Exos- 
26. 1. 37 5,5 143 mosezeiten etwas ungleich sind. 
27. 1. 37 5,5 138 2 ‘ À 
28. 1. 37 8,5 167 Doch liegen nicht alle Werte in 
29. 1.37 | — 16,5° 6,5 147 einer Reihe. 
ri Oh = Erheblich besseren Erfolg 
5. 2. 37 | — 10° | 8 118 hatte der folgende Versuch 








(30), bei dem die individuellen 
Schwankungen ausgeschaltet wurden: Zu diesem Zwecke wurden am 
18. 2.37 6 große Rosetten von Sempervivum aus dem Freien in die 
Wärme gebracht und die Resistenz wie üblich bestimmt. Zur Bestim- 
mung der Leitfähigkeit wurde von jeder Rosette ein Blatt entnommen, 
abgewogen und in je ein Exosmoseröhrchen gebracht. Die Exosmose 
dauerte überall 8,5 Stunden. Aus den Leitfähigkeitswerten der einzelnen 
Blätter wurde ein Mittelwert errechnet und ein zweiter am Gemisch des 
zusammengegossenen Inhaltes der 6 Röhrchen gemessen (Tabelle 15 
und Abb. 17). 
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Tabelle 15. Versuch 30. Enthärtung und Leitfähigkeit bei Sempervivum. 














Gesamt- Gesamte Leitfähigkeit 
Datum Todespunkt a byl der 6 Blatter (x: 10-*) 
ing rechnerisch experimentell 

17.2 — 16° 
18. 2 — 15,5° 6,56 236 208 
20. 2 — 14° 6,99 192 182 
22. 2. — 11,5° 7,47 167 172 
24. 2 — 10° 7,54 120 143 
26. 2 — 8° 7,90 91 91 
1.3 — 5° 7,47 61 69 











Die Mittelwerte lassen eine sehr gute Übereinstimmung zwischen der 
Abnahme der Resistenz und der Verringerung der Permeabilität erkennen, 
obwohl die einzelnen Messungen manchmal 
stark aus dem Rahmen fielen. Die Zahlen- 9° pr € 
werte zeigen, daB die Permeabilität im N\ ri 
Verlauf der Enthärtung bis auf rund !/, ts! 
ihres Anfangswertes abgenommen hat. a Jodespunkte) \ 4% 

Daß sich die Durchlassigkeitsunter- ” À" od 
schiede nicht auf Elektrolyte beschranken, 3 N\ \ 
sondern auch für Wasser gelten müssen, ë, \ 
liegt auf der Hand. Doch wurde dies auch = 
noch experimentell festgestellt : N 

Läßt man nämlich Blätter von resi- 
stenten und nichtresistenten Sempervivum- 
Pflanzen nach Abziehen der Epidermis 
der Oberseite, also Ausschaltung von Cuti- 17 
cula und Spaltöffnungen, welken, wobei GE À À 3 2 281 
man natürlich für gleiche Größe der 7 = 
Blätter, also gleich verdunstende Flächen yuthärtung ie und 
sorgen muß, und bestimmt den Gewichts- en tana 
verlust nach gleichen Zeiten des Welkens, _ —_ 
so findet man, daß resistentes Sempervivum sein Wasser wesentlich 
rascher abgibt als nicht resistentes, obwohl sein Zellsaft einen etwa 
doppelt so hohen osmotischen Wert besitzt (Tabelle 16 und 17). 
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Tabelle 16. Versuch 31. Wasserverlust beim Welken von Sempervivum- 
Blättern ohne Epidermis. 3. bis 4. 12. 36. 


























Welkdauer in Std. + 5 6 21,5 
Wasserverlust in % f resistent . .. 16 23,2 27,5 56,7 
des Frischgewichts | nicht resistent . 14 19,7 23,2 46,6 

Tabelle 17. Versuch 32. Wiederholung am 4. bis 5. 12. 36. 
Welkdauer in Std. 1,5 2,25 4,5 5,5 6,75 22 
Wasserverlust in % f resistent. . . | 10,5 | 14,2 | 25,4 | 30,0 | 34,1 | 61,7 
Frischgewicht nicht resistent | 7,9 | 11,0 | 19,9 | 23,7 | 27,7 | 58,5 
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Mit anderen Pflanzen, wie Hedera, Sazxifraga, Sedum praealtum und 
Opuntia crassa konnte dieses Ergebnis allerdings nicht erhalten werden, 
doch offenbar nur aus rein technischen Gründen. Es war nämlich nicht 
möglich, bei diesen Pflanzen die Epidermis zu entfernen, deren Beschaffen- 
heit das Ergebnis sicherlich stark beeinflußt, denn sie ist, wie wir durch- 
gängig beobachten konnten, bei natürlich resistenten Pflanzen stets 
derber kutinisiert. Bei Hedera war der Wasserverlust in beiden Zuständen 
etwa gleich, bei den übrigen welkten die nicht resistenten etwas rascher. 
doch überstieg der Unterschied im Wasserverlust, bezogen auf das 
Frischgewicht, in keinem Falle 3%, selbst nach 8 Stunden nicht. Nur 
noch in einem Falle, nämlich bei Mesembryanthemum lacerum verloren 
die resistenten Pflanzen ihr Wasser schneller. 

Zieht man in Betracht, daß bei resistenten Pflanzen der osmotische 
Wert erheblich höher, die wasserbindende Kraft durch Anhäufung von 
Kolloiden im Zellsaft (nach Levitt und Scarru 1936) größer, die Cuticula 
nach unseren Beobachtungen derber ist, daß weiter die Elektrolytpermea- 
bilität der resistenten Pflanzen bei Exosmose viel größer gefunden wurde, 
so kann man ohne fehlzugehen aus den oben mitgeteilten Ergebnissen 
schließen, daß sich mit dem Resistentwerden auch die Permeabilität für 
Wasser beträchtlich erhöht. 


4. Beziehungen zwischen Resistenzgrad und Entwicklungsbereitschaft. 

Innere Zusammenhänge zwischen erhöhter Resistenz und ,, Dormanz“ 
bzw. zwischen verringerter Resistenz und Entwicklungsbereitschaft 
sind häufig, zuletzt z. B. noch von DEXTER (1934) und TIMOFEJEWNA 
(1935) erörtert worden. Sie können unter anderem bestehen in ähn- 
lichen Kolloidzuständen und anderen Eigenschaften (z. B. Permeabilität) 
des Plasmas, aber auch dadurch zum Ausdruck gelangen, daß gewisse 
äußere Einwirkungen sowohl die Neigung zum Wachstum erhöhen, wie 
die Frostresistenz herabsetzen oder umgekehrt wirken. Hinweise auf 
gewisse übereinstimmende Eigenschaften speziell Ges resistenten und 
dormanten Plasmas wurden schon früher (KESSLER 1935) gefunden. 


a) Permeabilität des dormanten Plasmas. 

In einer Versuchsserie, deren Zweck nicht in genauen Messungen, 
sondern in einer grundsätzlichen und mehr kursorischen Orientierung 
bestand, haben wir die für den kälteresistenten Zustand bezeichnende 
erhöhte Elektrolytdurchlässigkeit auch an dormanten Geweben im Gegen- 
satz zu sich entwickelnden wieder auffinden können. Als Beispiel für 
Dormanz dienten ruhende Samen. 

Endospermlose, nur Embryonen enthaltende Samen wurden unter 
Vermeidung von Verletzungen der Embryonen geschält und diese in der 
oben beschriebenen Art der Exosmose unterworfen. Und zwar geschah 
das einmal nach einer längeren Zeit der Quellung im wasserdampf- 
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gesättigten Raume und im Vergleich dazu direkt im völlig trockenen 
Zustand. Die Versuche, über die im einzelnen hier nicht berichtet werden 
soll, ergaben in der Regel, daß bei den vorher völlig trockenen Samen 
erheblich mehr Stoffe exosmiert waren, so daß die gemessene Leitfähig- 
keit häufig doppelt so groß war, wie bei den gequollenen. Es wurden 
untersucht: 2 Phaseolus-Arten, Helianthus annuus, Vicia faba, Cucurbita 
pepo und Ricinus communis. Die Versuche wurden mehrmals wiederholt 
und sicherten trotz einiger Abweichungen das obige Ergebnis. 


b) Hemmung mit Blastokolin. 

Die Behandlung mit diesem, wie auch die mit den unter c und d 
genannten Stoffen wurde bis zu einer deutlichen Beeinflussung der 
Kälteresistenz fortgesetzt, worauf die Viskosität und die Permeabilitat 
geprüft wurden. 

Der in fleischigen Früchten weitverbreitete Keimungshemmstoff, 
den KÔCKEMANN (1934) als Blastokolin bezeichnet hat, wurde aus 
frischem Tomatenbrei 24 Stunden mit Äther extrahiert, der ätherische 
Extrakt in Leitungswasser aufgenommen und der Äther völlig ver- 
dunstet. Die wäßrige Lösung wurde erst verwendet, wenn kein Äther- 
geruch mehr festzustellen war. 

Nachdem eine Behandlung von Sempervivum-Blattern mit der 
Lösung keinen Erfolg ergeben hatte (Versuch 33), wurde für die 
weiteren Versuche Weizen verwendet. 

Versuch 34 mit Weizen. 26. 1. 37. 

Weizenkörner wurden in Wasser angequollen, dann je 8 Körner in 
kurze, weite Probierröhrchen auf einen Zellstoffpfropf gleichmäßig ver- 
teilt. Dieser war bei den Kontrollpflanzen mit Leitungswasser, bei den 
Versuchspflanzen mit Hemmstofflösung in Leitungswasser völlig durch- 
tränkt. Auf dem Boden der Röhrchen befand sich noch eine etwa 2 cm 
hohe Schicht der Flüssigkeit, so daß im Bedarfsfalle der Zellstoffpfropf 
durch Verschieben nach unten erneut durchtränkt werden konnte. 

Nach 5 Tagen war die Keimung so weit fortgeschritten, daß Resistenz- 
bestimmungen angestellt werden konnten. Die mit Hemmstoff behan- 
delten Keimpflanzen waren in ihrer Entwicklung hinter den Kontrollen 
auf Leitungswasser deutlich zurückgeblieben. Bei ihnen war die Koleop- 
tile noch im Wachstum begriffen, während bei den Kontrollen das erste 
Blatt die Koleoptile bereits durchbrochen hatte. Die Röhrchen wurden 
nun sehr langsam im Kühlapparat auf bestimmte Temperaturen ab- 
gekühlt, die für behandelte und Kontrollen gleich waren, und dort 
1—2 Stunden belassen. Dann wurde vorsichtig aufgetaut und die 
Schädigung makroskopisch festgestellt. Abkühlung auf — 3° ergab einen 
deutlichen Unterschied in der Frosthärte zwischen gehemmten und nor- 
malen Keimlingen: erstere lebten und zeigten nur leichte Schädigung, 
letztere waren völlig tot. Wir hatten uns überzeugt, daß beide vorher 
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steif gefroren waren, so daß dieser Unterschied nicht etwa auf Unter- 
kühlung der gehemmten Pflanzen beruhen konnte. Zur Beurteilung der 
Plasmaviskosität wurden gehemmte und Kontrollpflanzen auf einer 
kleinen Zentrifuge mit gleichen Schleuderkräften behandelt. Die Ver- 
lagerung wurde an Tangentialschnitten der Koleoptile beurteilt. Folgende 
Unterschiede ergaben sich bei 1200 Umdrehungen/Min.: 


6 Min. zentrifugiert: gehemmte schwach verlagert . . . . . . (+) 
Kontrollen fast völlig verlagert... . . . (+++) 

4 Min. R gehemmte kaum verlagert ....... (0— +) 
Kontrollen unvollständig verlagert. . . . (++) 


c) Versuche mit Äthylen. 

Nach van DER Laan (1935) hat Äthylen in sehr geringen Konzen- 
trationen eine das Wachstum hemmende Wirkung, und zwar, wie der 
genannte Verfasser annimmt, auf Grund einer Schädigung der Wuchs- 
stoffproduktion. Unsere Versuche mit Äthylen zielten daher darauf ab, 
festzustellen, ob mit dieser hemmenden Wirkung entsprechende Resi- 
stenzveränderungen einhergehen, und ob auch die Viskosität des Plasmas 
sich dabei im Sinne unserer früheren Beobachtungen änderte. Als 
Material diente hauptsächlich Sempervivum, in einem Versuch auch 
Sazxifraga cordifolia. Bei den Versuchen wurde wie folgt verfahren: 

Versuch 35. 1.2.37 mit Sempervivum. 

Rosetten wurden bei Frost aus dem Freiland hereingeholt und vor- 
sichtig aufgetaut. Dann wurden sie in feuchten Raum unter große 
Glocken von rund 6 Liter Inhalt gebracht. Die Glocken waren durch 
Aufsetzen ihrer geschliffenen Ränder auf ebenfalls geschliffene Glas- 
platten und mit Hilfe von Vaseline gasdicht abgeschlossen. Durch einen 
doppeltdurchbohrten Gummistopfen im Halse der Glasglocken waren 
Glasröhren mit angesetzten Gummischlauchstücken gesteckt, die mit 
Quetschhähnen verschließbar waren. Mit Hilfe von graduierten Pipetten 
und Wasser wurden dann abgemessene Mengen von Äthylengas durch 
die eine Röhre in die Glocke gedrückt, während die andere dem Druck- 
ausgleich diente. Beide Quetschhähne wurden sofort nach Einbringen 
des Gases geschlossen. Die Kontrollen wurden ebenso gehalten, aber 
ohne Äthylen. 

Die Äthylenkonzentration betrug in diesem Versuche 5 cem/6L. 
Raum, also rund 0,08%. Die Raumtemperatur bewegte sich während 
des Versuches um + 8°. Nach 2 Tagen der Behandlung zeigten sich die 
Äthylenpflanzen deutlich resistenter als die Kontrollen. Abgekühlt auf 
— 16° lebten erstere ohne sichtbaren Schaden, während die Kontroll- 
pflanzen völlig erfroren waren. 

Versuch 36. 4.2.37, Wiederholung von Nr. 35. 

Unter jede Glocke wurden 4 etwa gleich große Rosetten von Semper- 
vivum gebracht. Das Material war mit demjenigen vom Versuch 35 aus 
dem Freien geholt worden. Diesmal wurden 10 cem Äthylen auf 6L. 
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geboten. Die Raumtemperatur hielt sich bei etwa — 3°. Die Prüfung 
der Resistenz, der Viskosität und der Leitfähigkeit nach Exosmose wurde 
zum erstenmal nach 1 Tag, zum zweitenmal nach 4 Tagen der Behand- 
lung mit Äthylen vorgenommen (Tabelle 18). 


Tabelle 18. Versuch 36. 4. 2. 37, Athylenbehandlung und Resistenz 
bei Sempervivum. 























hina Resistenz Viskositat Leitfähigkeit (x - 10-*) 
der 
je Äthylen- Athylen- 
Bent pflanzen | Kontrollen | pflanzen | Kontrollen Athylen- Te 
nm abgekühlt zentrifugiert Be 
| | 
1 auf — 16,30 15 Min. bei 2200 Umdr.| 18 Std. Exosmose: 
fast un- stark ohne Ver- | unvoll- 245 196 
geschädigt | geschädigt | lagerung | ständig 
(0) verlagert 
: | (O— +) 

4 auf —16,2°| auf —16° | 20 Min. bei 2400 Umdr. | 22 Std. Exosmose: 
völlig un- | fast völlig | beginnende| vollstän- 308 174 
geschadigt tot Verlage- | dige Ver- 

rung lagerung 
(O— +) | (+++) 











Unterschiede im Starkegehalt der Plastiden sind ausgeschlossen, da 
das Material zur gleichen Zeit aus dem Freiland ins Zimmer gebracht 
wurde. Zur Bestimmung der Leitfähigkeit wurden stets Blätter gleichen 
Gewichts und etwa gleicher Größe gewählt, wie oben (S. 180) beschrieben, 
und in 10cem dest. Wassers gebracht. Die Menge der exosmierten 
Elektrolyte wurde an der Leitfähigkeit der Flüssigkeit gemessen. Der 
Versuch 36, angestellt mit völlig vergleichbarem Material, ergibt also, 
daß bei der verwendeten Konzentration und Wirkungsdauer Äthylen 
die Resistenz, sowie Viskosität und Permeabilität erhöht. 

Die Äthylenbehandlung wurde mit verschiedenen Dosen an Sazi- 
fraga wiederholt. Das Material kam aus dem Warmhaus, zeigte aber 
noch keine Neigung zum Treiben. Es wurde vor der Behandlung einige 
Tage in einem kühlen Raum bei + 10° aufbewahrt. Versuch bei etwa 
+ 5° in dem sog. „Nord“-Gewächshaus des Institutes: 

Versuch 37. 10.2. 37 mit Sazxifraga cordifolia. 

3 Töpfe mit Pflanzen etwa gleichen Aussehens unter Glasglocken 
wie oben beschrieben mit Äthylen begast. 

I Kontrolle ohne Äthylen. 
II 20 ccm Äthylen auf 15L. Raum (größere Glocken als bei Nr. 36). 

III 100 cem Athylen auf 15 L. Raum. 

Die Resistenz war nach 5 Tagen noch nicht merklich verschieden. 
Eine Wiederholung der Untersuchung nach 8 Tagen ergab folgende 
Todespunkte: 

en ee es errr — 13,5° 


II (wenig Athylen) ........... — 15° 
IME ei Aigen); ; ya œil eye émet 4 — 14,59 
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Sofort nach der Behandlung, am 19. 2. wurden die Töpfe in ein Warm- 
haus (sog. Südgewächshaus des Institutes) zur Beobachtung auf den 
Beginn des Treibens gebracht. Am 27. 2., nach 8 Tagen, zeigte III (viel 
Äthylen) starke Schwellung der Knospe, während die beiden anderen 
Pflanzen noch ohne erkennbare Veränderung waren. Nach 10 Tagen ist 
bei III (viel Äthylen) das erste neue Blatt hervorgebrochen, auch bei II 
(wenig Äthylen) beginnen einige kleine Nebenknospen sich zu entwickeln, 
während die Gipfelknospe noch ruht. I (Ko.) ist zu dieser Zeit noch 
völlig ohne sichtbare Veränderung. 

Daraus ergibt sich: Wenig Äthylen erhöht die Resistenz besser als 
höhere Konzentrationen. Letztere regen die Entwicklungsbereitschaft 
an, aber auch die kleinen Mengen scheinen nicht ohne Wirkung zu bleiben 
und trotz ihres stark resistenzerhöhenden Einflusses als Nachwirkung 
die Ruhe zu vermindern. Ähnliche Wirkung hat, wie wir beobachten 
konnten, auch starker Frost. Er erhöht zunächst rasch die Resistenz, 
bringt man aber danach die Pflanzen in die Wärme, so treiben sie viel 
schneller aus als andere, die man dauernd bei gleichmäßiger Temperatur 
gehalten hat (s. auch KessLer 1935, S. 331). 

Die Viskosität wurde in dem obigen Versuch nicht geprüft, hätte wohl 
auch bei der geringen Verschiedenheit der Todespunkte kaum meßbare 
Unterschiede ergeben, zumal sich bei Saxifraga die Plastiden überhaupt 
nur sehr schwer verlagern lassen. Die angestellten Leitfähigkeits- 
messungen ergaben im Verlaufe des Versuches keine Veränderungen 
und ließen in ihren Abweichungen voneinander keine Richtung erkennen, 
so daß sie wohl eher individuellen Verschiedenheiten der Pflanzen zu- 
geschrieben werden müssen. Die Ergebnisse waren: 

I (Kontrolle) nach 5 Tagen 1/4500 Ohm, nach 8 Tagen 1/4550 Ohm 
II (wenig Athylen) „ 5 „ 1/4850 „ A mb. et 
III (viel Athylen) „ 5 ,, 1/3700 ,, oe 8 >. Hae”. 

Versuch 38. 25. 3. bis 3. 4. Sempervivum, größere Athylenmengen als 
in Versuch 36. 

Es wurden Athylenmengen von 100—200 ccm auf 5 L. Raum, also 
Konzentrationen von 2 bzw. 4% verwendet. Es zeigte sich, daB diese 
Konzentrationen die Resistenz nicht nur nicht erhöhten, sondern im 
Gegenteil beträchlich verminderten. Der Todespunkt der Äthylen- 
pflanzen lag schon nach 2 Tagen um 3—4° höher als der der Kontrollen. 
Diese Wirkung ist also gleichsinnig wie die von uns (KESSLER [1935], 
S. 329f. und S. 333) seinerzeit mit Chloroformnarkose erhaltene. In 
höheren Konzentrationen wirkt demnach Äthylen wie ein narkotisches 
Frühtreibemittel, das die Resistenz sehr rasch herabsetzt. Hierher gehört 
auch die Angabe von Kipp (1935), wonach Athylen temperaturempfind- 
licher macht. 

Versuch 39. Am 6.4.37 mit Sempervivum, sehr geringe Athylen- 
mengen. Der Versuch bestätigt die Ergebnisse von Versuch 36. Semper- 
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vivum-Rosetten wurden in einer Schale mit Wasser unter die Glocken 
gebracht. Athylen: 5cem auf 6L. Raum, Konzentration also 0,08%. 


t 0 - 
Rsumtompéstur 1:9 (Fe Tabelle 19. Resistenz nach Behand- 


» 16 £ 
belle 19). i lung mit schwacher Athylenkonzen- 
Offenbar hat die Raum- tration (0,08%) Sempervivum glaucum. 


temperatur von + 5° eine ge- 
wisse Hartung bewirkt. Daß zeit der Behandlung [> 

aber das Äthylen die Resistenz a Kontrollen 
noch weiter erhöht hat, geht 





Todespunkt der 














aus den gefundenen Todes- Vor Behandlung. . | — 10° | — 10° 
k Jeutlich h Nach 2 Tagen. . . | —11° — 10° 
punkten deutlich hervor. Nach 4 Tagen. . . | — 15° — 120 


Zusammenfassend läßt sich 

also sagen, daß Äthylen in denjenigen sehr geringen Konzentrationen, 
in denen es das Wachstum hemmt (VAN DER LAAN [1934]), auch 
die Resistenz erhöhen hilft. Stärkere, für die einzelnen Pflanzenarten 
wohl recht verschiedene Konzentrationen dagegen regen die Ent- 
wicklung an! und vermindern damit die Resistenz beträchtlich, etwa 
in der Weise, wie dies von uns schon 1935 mit Hilfe von Narkoticis 
erreicht wurde. Soweit untersucht, ließ sich als zweite Wirkung 
schwacher Äthylenkonzentration eine schwerere Verlagerung der Chloro- 
plasten feststellen, was bei der gleichen Ausgangsbeschaffenheit der 
Plastiden und des gesamten Versuchsmaterials auf eine Erhöhung 
der Plasmaviskosität zu schließen erlaubt. Die Permeabilität, gemessen 
an der Leitfähigkeit nach Exosmose, wurde in der Regel gleich- 
falls bei Resistenzzunahme infolge der Äthylenbehandlung erhöht ge- 
funden, doch traf dies wie erwähnt nicht ausnahmslos zu. Es wäre denk- 
bar, daß das Äthylen in gewissen Konzentrationen, ähnlich wie Äther, 
Chloroform usw. die Permeabilität herabsetzt. 


d) Heteroauxinversuche. 

Bei frostresistenten Pflanzen in Winterruhe sollte das Heteroauxin 
Entwicklung und Wachstum anregen. Gepriift wurde dann wiederum 
auf Veränderungen der Resistenz, Permeabilität, und Viskosität. Ver- 
wendet wurde eine Paste aus 20 mg B-Indolylessigsäure in 20 g Lanolin. 

Versuch 40. 14.1. 37, mit Sempervivum. 

Rosetten, am 14. 1. ins Zimmer gebracht, wurden auf den Oberseiten 
ihrer Blätter mit Wuchsstoffpaste bestrichen. Kontrollen ohne Behand- 
lung. Die Raumtemperatur betrug durchschnittlich + 10°. 

Die Prüfung auf Resistenz am 19.1. ergab: 

Behandelte: Todespunkt etwa . . . . . . — 12° 
Kontrollen: % de ats agree — 16° 


1 Vacua u. Harvey (1927) fanden, daß Athylen und Propylen in der Konzen- 
tration 1: 1000 die Entwicklung von Kartoffelknollen und ruhenden Zweigknospen 





anregen. 
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Mit der Zentrifuge war in diesem Falle kein deutlicher Unterschied 
feststellbar. Die Leitfähigkeitsmessung lieferte nach 6stündiger Exos- 
mose je eines Blattes, wobei wie oben beschrieben die obere Epidermis 
abgezogen wurde, folgende Werte: 

Behandelte 1/1750 Ohm Kontrollen 1/1150 Ohm 

Versuch 41. 27.1.37, wie Versuch 40. 

Temperatur des Versuchsraumes (Südgewächshaus) diesmal zwischen 
+ 15° und + 18°. Die wieder auf die Blattoberseite aufgetragene Wuchs- 
stoffpaste zeigte ihre Wirkung nach wenigen Tagen in einer starken 
Abwärtskrümmung der Blätter. Kontrollen unverändert. Tabelle 20 
zeigt das Ergebnis der Prüfung auf Resistenz, Viskosität und Permea- 
bilität. 

Tabelle 20. Resistenz, Viskosität und Permeabilität nach 
Heteroauxinbehandlung von resistentem Sempervivum. 





Leitfähigkeit 





Dauer Resistenz nach 
der (Todes- VE US 8stündiger 
Behandlung punkt) Exosmose 
von 2 Bil. 
EEE — 17° 


Kontrolle | — 15,5° | beginnende Verlagerung (0 — +) | 1/520 Ohm 
5 Tage behandelt | — 13,5° | unvollständige Verlagerung (++) | 1/660 ,, 











Somit beschleunigt also der Wuchsstoff die Abnahme der Resistenz 
stark gegenüber der natürlichen Enthärtung. Gleichzeitig war eine Ver- 
minderung der Viskosität und der Permeabilität meßbar, denn auch bei 
diesem Versuch kann von der Verlagerung der Plastiden ohne Bedenken 
auf die Viskosität geschlossen werden, da das Material nach seiner Her- 
kunft als resistentes Material aus dem Freiland stärkefrei und bis auf 
die Wuchsstoffgabe gleich behandelt war. Der erwähnte Unterschied 
im Aussehen der Rosetten erhielt sich noch rund 10 Tage, dann krümmten 
auch die Kontrollen ihre Blätter infolge Wachstums nach unten. 

Die Wuchsstoffversuche lassen erkennen, daß die Anregung der Ent- 
wicklung, bzw. des Wachstums, die Resistenz rasch herabsetzt und daß 
damit die Viskosität und die Permeabilität gleichzeitig entsprechende 
Änderungen erfahren. 


III. Allgemeiner Teil. 

Wir wollen nunmehr versuchen, auf Grund unserer experimentellen 
Erfahrungen, sowie derjenigen einiger anderer Autoren einerseits und der 
physikochemischen Zusammenhänge andererseits eine physiologische 
Theorie der Frosthärte zu entwickeln, die vielleicht zu weiteren Nach- 
prüfungen und Ergänzungen oder Korrekturen anregen könnte. Wir 
beginnen mit einem Rückblick auf unsere Ergebnisse: Der eine von uns 
(KESSLER [1935]) hatte im hiesigen Institut nach Ausscheidung einiger 
jahresperiodisch mit dem Resistenzzustand einhergehender zellulärer 
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Veränderungen, wie des osmotischen Wertes und der H'-Konzentration, 
als einzige mit den Resistenzänderungen innerlich verbundene und ex- 
perimentell gut nachweisbare Erscheinung gleichsinnige Änderungen 
der Viskosität des Plasmas feststellen können, so daß also erhöhte Resi- 
stenz gesteigerter Viskosität — und umgekehrt — entsprach. Theoretisch 
wurde die Viskosität als Maß für den Hydratationsgrad der Plasma- 
micellen angesehen, und es wurden bereits damals auf Grund der die 
gesteigerte Resistenz kennzeichnenden höheren Hydratation (Quellung) 
des lebenden Substrats einige allgemeinere Anschauungen über die be- 
sondere Art des Zustandekommens des Frostschutzes entwickelt. 

a) Viskosität. 

In der vorliegenden Arbeit sind die Beobachtungen der mit dem 
Resistenzerwerb verbundenen Viskositätserhöhung durch neue Versuche, 
sowohl was Material wie auch Beobachtungsmethoden anbetrifft, erhärtet 
und erweitert worden. 

1. Mit der Zentrifugenmethode konnte an Ilex aquifolium und Buzus 
sempervirens das bei Sempervivum, Saxifraga cordifolia und Hedera helix 
wiederholt erhaltene Ergebnis bestätigt werden: stets waren im resi- 
stenten Material die Plastiden schwerer verlagerbar. Der Einwand ver- 
schiedenen Stärkegehaltes und somit verschiedenen spezifischen Ge- 
wichts der Plastiden konnte ausdrücklich zurückgewiesen werden, da 
wir auf gleichen Stärkegehalt achteten und, wie schon in der ersten 
Arbeit, den Zentrifugaleffekt erst dann als endgültig beweisend ansahen, 
wenn er auch in völlig stärkefreiem Zustand der Plastiden beiderlei 
Materials erhalten wurde. Dieser Zustand ist bei Enthärtung leicht zu 
erhalten, da im Winter auch in der Wärme Stärkeneubildung nicht so 
rasch stattfindet. 

2. Dieser selbe Unterschied der Viskosität wurde auch mit der 
Plasmolyseformmethode an Rindenzellen von Catalpa bignonioides ge- 
funden, wodurch sich die auf gerade dieses Objekt bezüglichen gegen- 
teiligen Angaben von LEVITT und ScARTH über die Viskosität als Irrtum 
herausstellten. 

Neben dem Zentrifugieren der Plastiden und der Plasmolyseform 
wurden auch noch das Fadenziehen, die Lichtbrechung und die Brown- 
sche Molekularbewegung zur Beurteilung des Viskositätszustandes heran- 
gezogen. 

3. Da nach ERBRING (1936) die ,,Spinnbarkeit‘ mit der Viskosität in 
den zahlreichen, von ihm untersuchten organischen Hydrosolen ansteigt, 
ferner bei sinkender Temperatur (also zunehmender Viskosität) PFEIFFER 
(1935) das Wachsen aus dem Plasma ausziehbarer Fäden, ULLRICH 
(1937) das Auftreten vieler stark lichtbrechender Fäden in den Zellen 
festgestellt hatten, konnte von uns die letztgenannte Er ;cheinung in den 
Zellen von Sempervivum, Opuntia und Catalpa und ihr Fehlen in den 
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nicht resistenten im Sinne verschiedener Viskosität gedeutet werden. 
Die sehr kleinzelligen Blätter der übrigen Pflanzen erlaubten solche Fest- 
stellungen allerdings nicht. 

4. Die stärkere Lichtbrechung der Zellkerne, die zuerst von WEBER 
(1927) als Anzeichen höherer Viskosität nachgewiesen wurde, war in 
resistenten Geweben ohne weitere Hilfsmittel objektiv nicht sicher genug 
festzustellen. Die für diesen Zweck erprobte Interferenzmethode (FRE- 
DERICKSE [1934]) scheiterte vorerst an unserem für sie offenbar nicht 
geeigneten Material. Eine starke Lichtbrechung der Fäden in den resi- 
stenten Zellen fiel jedoch auf. Vielleicht würde eine Untersuchung der 
resistenten Gewebe auf die von ULLRICH (1937) am Plasma abgekühlter 
Zellen aufgefundene Anisotropie, welche durch Geraderichtung der 
hydraiisierten Fadenmicellen veranlaßt sein könnte (Strukturviskosität), 
weitere Daten liefern. 

5. Brownsche Molekularbewegung zeigte an Rindenzellen von Catalpa 
deutliche Unterschiede zwischen dem viskösen frostharten und dem nicht 
resistenten Plasma an, wie schon ScARTH und Levırr (1937) festgestellt 
hatten, freilich ohne den notwendigen Schluß auf entsprechend ver- 
schiedene Viskosität zu ziehen. 

Nach unseren Untersuchungen kann es also als gesicherte Tatsache 
gelten, daß mit der Resistenzerhöhung auch die Viskosität des Plasmas 
ansteigt. Diese Viskositätserhöhung ist indessen wohl zu unterscheiden 
von dem gleichsinnigen Effekt einer einfachen, kurzen Erniedrigung der 
Temperatur, der bei nachfolgendem Steigen derselben wieder ver- 
schwindet, also in diesem Sinne als transitorisch zu bezeichnen wäre und 
schon öfter beschrieben worden ist: F. WEBER und HOHENEGGER (1923) 
beobachteten ihn, am hiesigen Institut wurde er von ULLRICH (1937) 
in Zusammenhang mit starker Fadenbildung im Plasma festgestellt. 
Auch an tierischen Objekten ist er beobachtet worden. So fanden 
Jacoss am Blutserum und CosTELLO (1934) an Arbacia-Eiern unter- 
halb 16°C eine deutliche Viskositätszunahme. Auch die Beobachtungen 
von PFEIFFER (1935), daß sich aus isolierten Protoplasten bei tieferen 
Temperaturen längere Fäden ausziehen lassen, gehört in diesen Zu- 
sammenhang. Überall handelt es sich hier um den ‚„Temperatur- 
effekt der Viskosität, d.h. um einen einfachen kolloidehemischen 
Grundvorgang. Dagegen ist die für Kälteresistenz charakteristische 
gesteigerte Viskosität ein stabiler Zustand, der durch Erwärmen keines- 
wegs ohne weiteres wieder beseitigt werden kann. Auf diesen Punkt wird 
weiter unten noch zurückzukommen sein. 


b) Hydratation. 

Wie in der Einleitung (S. 160ff.) dargelegt, folgt aus der erhöhten 
Viskosität der Schluß auf erhöhte Hydratation des Plasmas: Das inter- 
micellare Wasser wird an die Micellen gebunden. Das kann auch ohne 
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Volumvergrößerung des Plasmakörpers erfolgen, doch kommt auch 
eine solche, vermutlich unter Wasserbezug aus der Vakuole, vor. 
Wenigstens konnten wir in resistenten Blättern von Sempervivum ein 
erstaunliches Anschwellen der Zellkerne feststellen und messen. Am 
Cytoplasma sind dagegen solche Quellungen exakt meist nicht zu messen. 
In Rindenzellen von Catalpa haben Levitt und ScarTH (1936) für das 
Cytoplasma ein um rund 20% vergrößertes Volumen im resistenten 
Zustand festgestellt, doch wird man vielleicht auch die reichliche Faden- 
bildung in resistenten Zellen als Volumenvergrößerung einzusetzen haben. 
Bekannt sind weiter die Untersuchungen von DEXTER (1934), der das 
gebundene Wasser durch kalorimetrische Ermittlung der Eismenge 
bestimmte, welche sich bei ein- und mehrmaligem Abkühlen auf gleiche 
Temperatur bildete. Er fand, daß im Verlaufe des Härtens im Herbst 
immer mehr Wasser ungefroren bleibt, und weiter, daß in nicht resistenten 
Pflanzen das zweite Gefrieren mehr Wasser kristallisieren läßt als die 
erste. Abkühlung, wogegen bei resistenten Pflanzen die gebildete Eis- 
menge auch bei mehrmaligem Gefrieren nahezu konstant bleibt und mit 
fortschreitender Härtung immer besser konstant wird. Die Hydratation 
— wie wir annehmen, in erster Linie des Plasmas — war also im resi- 
stenten Zustand nicht nur stärker, sondern auch stabiler. 

Alle diese oben zusammengestellten Tatsachen bilden insofern eine 
große Einheit, als sie ohne Zweifel eine Erhöhung der Hydratation (Quel- 
lung) des Plasmas frostresistenter Zellen anzeigen!. Dabei sei für den 
theoretischen Zusammenhang von Viskosität und Hydratation nochmals 
auf die Einleitung (S. 160ff.) verwiesen. 

Unsere Exosmoseversuche haben ergeben, daß sich beim Härten auch 
die Permeabilität des Plasmas erhöht, mindestens für Elektrolyte. Bei 
Sempervivum gelang es sogar, aus der Austrocknungsgeschwindigkeit des 
Mesophylls resistenter und nicht resistenter Blätter einen entsprechenden 
Schluß auf die Wasserpermeabilität zu ziehen. Auch diese war bei dem 
resistenten Material deutlich höher. Die uns nachträglich bekannt- 
gewordenen Ergebnisse von ScARTH und Levitt bestätigen mit der 
plasmolytischen Methode diesen Befund an Catalpa, und zwar sowohl 
für Elektrolyte wie für polare Nichtelektrolyte (einschließlich Wasser). 

Es erhebt sich damit für uns die Frage, ob wir es hier mit einer mehr 
oder weniger abgesonderten Erscheinung zu tun haben, oder ob nicht 
vielmehr auch die Steigerung der Permeabilität frostresistenten Gewebes 
als eine unmittelbare Folge der erhöhten Viskosität und folglich auch der 
Hydratation (Quellung) des Plasmas anzusehen ist, wobei der Zusammen- 
hang von Viskosität und Hydratation in Ergänzung des in der Einleitung 
(S. 160ff.) bereits Gesagten weiter unten noch etwas erörtert werden soll. 








ı F. Weser (1936) machte im Zusammenhange mit der Arbeit von KEssLER 
(1935) darauf aufmerksam, daß Schließzellen bei geöffneter Spalte visköser und 
weniger frostempfindlich sind als bei geschlossener. 
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Wenn, wie bekannt, im allgemeinen K--férdernd, Ca---hemmend auf 
die Permeabilität wirkt, andererseits aber Ca‘ meist konkave, K- meist 
runde Plasmolyseformen verursacht, so könnte das als unvereinbar mit 
unserer Feststellung aufgefaßt werden, daß das resistente Plasma zu- 
gleich visköser und stärker permeabel ist. Auch hierbei ist es notwendig, 
von der Hydratation als der causa efficiens auszugehen. Denn eine Vis- 
kositätszunahme kann auch durch Konzentrationserhöhung und gewöhn- 
lichen Wasserentzug verursacht werden, wodurch natürlich die Permea- 
bilität ganz andersartig beeinflußt werden würde. 

Wir wissen aus physikochemischen Untersuchungen, daß Zusatz von 
Neutralsalzen zu aufgeladenen Solen oder Gelen von Eiweiß oder Gelatine 
die Ladung und damit die Hydratation herabsetzt, und zwar haben diese 
Wirkung sowohl die einwertigen Kationen vom Typus K: wie die zwei- 
wertigen vom Typus Ca‘, die letzteren aber in viel stärkerem Maße. Es 
handelt sich also um einen elektrokinetischen Einfluß. Die Herabsetzung 
der Hydratation bedeutet aber für Sole eine Herabsetzung der Viskosität, 
für Gele eine solche der Quellung. Die durch Ca‘ stärker entquollenen 
und damit verfestigten, + gelartigen Außenschichten des Plasmas ver- 
ursachen dann bei Plasmolyse die konkaven Formen, und deuten dadurch 
eine scheinbare Erhöhung der Viskosität des gesamten Plasmas an. Für 
unsere Versuche (S. 168ff.) spielt diese Erscheinung keine Rolle, da wir das 
gleiche Plasmolytikum (auch CaCl,) auf beide Zustände des Plasmas, 
den resistenten wie den nicht resistenten, anwendeten, wobei sich die 
spezifische Wirkung des Plasmolytikums eliminieren muß. Zudem zogen 
wir die Zentrifugenmethode zur Beurteilung der Viskosität des inneren 
Plasmas heran. 

Es sei hier weiter erwähnt, daß die Wirkung der Neutralsalzionen 
keineswegs so einfach ist, wie zunächst dargelegt. Vielmehr haben Kruyr 
und TENDELOO (1903, 1929) festgestellt, daß Neutralsalze nicht nur 
reibungserniedrigend, sondern, wenn man sie unter gewissen Bedingungen 
in steigenden Mengen einer Gelatinelösung zusetzt, auch viskositäts- 
erhöhend wirken können, daß also Minima durchlaufen werden. Die 
Ionen der Neutralsalze können demnach nicht nur entladend, sondern 
auch aufladend wirken (PAuLI-VALKÔ [1934], S. 256, 257, Kurve S. 258). 
Mit dieser Tatsache befindet sich in bester Übereinstimmung der Befund 
von DE Haan (1936), über die Beeinflussung der Wasserpermeabilitat 
durch Neutralsalze mit verschiedenwertigem Kation. Er erhielt für die 
Wasserpermeabilität Kurven, die für K- nur eine Förderung, für Ca“ 
und Co(NH,)-- eine Hemmung bei geringen, eine Förderung bei höheren 
Konzentrationen angeben. Diese Tatsachen und Ergebnisse sind geeignet, 
starke Stützen für unsere oben dargelegten Ansichten zu bilden. 

Die vom einen von uns (RUHLAND) aufgestellte und begründete Ultra- 
filtertheorie der Permeabilität ist zwar hinsichtlich ihrer Geltung für 
„lipoidlösliche‘‘ Stoffe immer noch Gegenstand von (z. T. unzulänglichen) 
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Erörterungen. Doch hat sich die Erkenntnis immer weiter durchgesetzt, 
daß die wasserlöslichen Nichtelektrolyte, darunter das Wasser selbst, 
sich der Theorie einfügen. Sogar ihre Gegner, wie z. B. HÔBER (1926) 
nach früherer schärfster Ablehnung!, sprechen jetzt von einer ,,Poren- 
permeabilitat“. Auch daran, daß das diosmotische Verhalten der Elektro- 
lyte maßgeblich von der gleichen Gesetzmäßigkeit beherrscht wird, kann 
kaum mehr ernstlich gezweifelt werden; wenn diese auch von manchen 
besonderen Wechselwirkungen zwischen den Ionen und der Plasma- 
grenzhaut mehr oder weniger verschleiert werden kann. So stellte sich 
für die organischen Anionen, zum Teil kompliziert durch hydrotropische 
und andere Besonderheiten, das Ionenvolumen als maßgeblich für den 
Eintritt in die Zellen von Beggiatoa mirabilis heraus (RUHLAND, ULLRICH 
und YAMAHA [1932]), bei einigen einwertigen Kationen die Wanderungs- 
geschwindigkeit. Im übrigen hat L. MıcHazuıs (1926) beim Durchtritt 
durch Kollodiummembranen die Raumerfüllung durch die Ionen als 
ausschlaggebend auch bei solchen Elektrolyten dargetan, welche den 
Quellungszustand der Plasmagrenzhaut verändern und dadurch die 
Geschwindigkeit ihrer eigenen Diffusion durch dieselbe mehr oder weniger 
stark beeinflussen: Kano (1926) hat hierbei die Bedeutung der bekannten 
Hormetsterschen Reihen weitgehend erkannt. Seit diesen Versuchen 
von Kano und vielen anderen (z. B. von HÔBER [1926]) herrscht darüber, 
daß durch steigende Elektrolytquellung die Permeabilität erhöht wird 
— und umgekehrt —, allgemeine Übereinstimmung. Daß aber auch 
durch Nichtelektrolyte bewirkte Quellungen eine Permeabilitätssteigerung 
zur Folge haben, haben unlängst am hiesigen Institut am Beispiel des Harn- 
stoffs für Pflanzenzellen BOGEN (1937), an tierischen Zellen Hrım (1937) 
gezeigt. Natürlich muß deshalb auch die mit der Erhöhung der Resistenz, 
verbundene Hydratation die wir hier nachzuweisen bestrebt waren, in 
der gleichen Richtung wirken, d.h. es müssen durch Vergrößerung der 
Wasserhüllen die Plasmamicellen weiter auseinanderrücken, und diese 
Auflockerung der Gelstruktur im Ektoplasma muß eine vergrößerte 
Permeabilität zur Folge haben, die ja oben (S. 180ff.) auch tatsächlich 
nachgewiesen werden konnte. Dabei ist es für unseren Zusammenhang 
nicht so wichtig, ob wir uns als Porenwege die Interstitien zwischen 
den parallelgerichteten Molekülen des vielleicht monomolekularen Films 
der Plasmahaut oder, wie schon früher der eine von uns (RUHLAND 1912, 
1914) als Möglichkeit bezeichnet hat, die sich aus der ,,Porenstruktur“ 
der Gele ergebenden Lücken denken ?. 

Bedeutet nun für die mehr gelartigen äußeren Plasmabezirke, denen 
natürlich die Plasmahaut zuzurechnen ist, gesteigerte Hydratation eine 
Auflockerung der Struktur, so wird die Wirkung dieser selben Hydra- 


Y Vgl. besonders l.c. S. 446f. 
2 Vgl. die elektronenmikroskopische Feststellung der Poren in Kolloidfilmen 


durch BEISCHER und Krause (1937). 
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tationssteigerung auf das solartige Endoplasma nur in einer vermehrten 
inneren Reibung bestehen können. Das soll im folgenden erörtert werden. 

Nach kolloidchemischer Erfahrung lassen sich Sole mit Fadenmicellen, 
z. B. Eiweißsole, durch Aufladen mit Ionen stärker hydratisieren, und 
zwar beiderseits des IEP. Die Ladung wirkt einmal auf die anfangs 
geknäuelten Molekülfäden im Sinne einer Streckung derselben, wodurch 
dann die polaren Gruppen der Moleküle oder Micellen zur Hydratisierung 
frei werden. Hier wie an den ionisierten Teilen der Moleküle bilden sich 
Wasserhüllen aus, woraus einerseits zusammen mit der Streckung des 
Moleküls eine größere Raumerfüllung, andererseits eine Verringerung des 
freien Lösungsmittels erfolgt. Beides äußert sich in einer Erhöhung der 
Viskosität. 

Dafür, daß diese an Hydrosolen erkannten Zusammenhänge auf das 
Plasma übertragen werden dürfen, sprechen viele Hinweise der modernen 
Plasmaforschung, von denen nur einige wenige hier erwähnt werden 
sollen. SEIFRIZ hat bei seinen mikrurgischen Studien an lebendem 
Plasma auf eine fädige gestreckte Form seiner Bauelemente geschlossen, 
und zwar aus den elastischen Eigenschaften des Protoplasmas, welche 
den Systemen mit kugeligen Molekülen oder Micellen fehlen. Auch in der 
Abhängigkeit seines Zustandes von den Ladungsverhältnissen zeigt das 
Plasma grundsätzliche Übereinstimmung mit den Eiweißsolen: So konnte 
GrRossFELD (1936) an Gewebskulturen zeigen, daß die Zellen ihren 
Habitus gänzlich verändern und ihre Viskosität enorm herabsetzen, 
wenn ihre Elektrolyte ausgewaschen werden, und daß durch erneute 
Zuführung von Neutralsalzen diese Erscheinungen wieder rückläufig 
werden!. Dieselben Effekte der Gestaltsänderung (Abkugelung) und der 
Herabsetzung der Viskosität ließen sich auch durch geringe OH’-Ionen- 
mengen erreichen, so daß also völlige Übereinstimmung mit den organi- 
schen Hydrosolen besteht. 

Wir dürfen uns deshalb mit hoher Wahrscheinlichkeit am lebenden 
Plasma die Steigerung der Viskosität so vorstellen, daß zunächst die Auf- 
ladung der plasmatischen Micellen verstärkt wird, wenn auch für diesen 
ersten Schritt experimentelle Unterlagen fehlen. Die verstärkte Auf- 
ladung hat erhöhte Hydratation zur Folge, welche ihrerseits, wie schon 
oben ausgeführt, sich in erhöhter Viskosität, geänderter Lichtbrechung und, 
wenn auch nichtplasmatisches Wasser in die Hydratation einbezogen 
wird, in einer Volumzunahme äußert. 

SCARTH und Levirr sind auf Grund ihrer irrtümlichen Beobachtungen 
(S. 172/74) zu dem Schluß gekommen, daß die Viskosität durch die 


1 Pflanzenzellen scheinen sich für solche Versuche über Elektrolytverarmung 
weniger oder nicht zu eignen. KALCHHOFER (1936), die an ihnen solche Versuche 
angestellt und z. T. ähnliches wie GRossrELD gefunden hat, bietet leider keine 
Analyse über die Z tzung des in den Zellen verbliebenen Elektrolyt- 
bestandes, so daß ihre Ergebnisse nicht ganz geklärt erscheinen. 
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Härtung herabgesetzt werde. Da sie aber zugleich eine Hydratations- 
erhöhung beobachtet haben, versuchen sie die theoretische Diskrepanz 
zwischen diesen Tatsachen dadurch zu überwinden, daß sie annehmen, 
die Viskosität werde wohl durch die Hydratation gesteigert, aber durch 
gleichzeitige Gel-Soltransformation des Plasmas verdeckt, so daß sich 
sogar eine Viskositätserniedrigung ergebe. Die Richtigstellung der zu- 
grunde liegenden Tatsachen hat es uns erspart, diesen komplizierten 
Gedankengang näher zu prüfen. 


c) Theorie der Schutzwirkung gegen Frosteinflüsse. 

Wir wollen nun versuchen, eine Vorstellung darüber zu entwickeln, 
in welcher Weise die von uns behandelten und im vorigen Abschnitt zu- 
sammengefaßten Änderungen des Plasmazustandes eine Schutzwirkung 
gegen die schädigenden Einflüsse des Frostes ausüben können. 

Dabei muß man von diesen selbst ausgehen. 

Levitt und SCARTH (1937) haben dieses Problem umfassend erörtert, 
haben aber unseres Erachtens in dem Bestreben, die Frage erschöpfend 
zu behandeln, manche Erscheinungen mit berücksichtigt, die in diesem 
Zusammenhang keine besondere Erwähnung verdienen, wie z.B. die 
Unterkühlung. 

Wir möchten uns hier beschränken und als Kernpunkte der schädi- 
genden Wirkung nur zweierlei herausstellen: 

1. den Wasserentzug bei der Eisbildung; 

2. die Überschwemmung der Zelle mit Wasser beim Auftauen. 

Daß diese beiden Punkte für den Kältetod maßgeblich sind, zeigen 
die Versuche von Instn (1933), nach denen vor allem die Schnelligkeit 
der Wiederaufnahme des beim Auftauen plötzlich die wasserarme Zelle 
umgebenden reichlichen Wassers eine entscheidende Rolle spielen diirfte. 
Schon in der ersten Arbeit (KESSLER 1935) wurde der Standpunkt ver- | 
treten, daB beim Gefrieren, also der normalerweise stattfindenden Eis- 
bildung in den Interzellularen, nicht nur der Vakuole, sondern auch dem | 
Plasma Wasser entzogen wird. Das folgt schon notwendig aus der | 
Forderung eines Gleichgewichtes zwischen den das Wasser einerseits in | 
der Vakuole und andererseits im Plasma haltenden Kräften. Bei tiefen 
Temperaturen nimmt die Menge des gefrierenden Wassers erheblich zu, | 
wie DEXTER, der bei seiner Arbeit — wie manche andere Autoren — in | 

| 
| 
| 





erster Linie an Vakuolenkolloide dachte, mit Hilfe seiner kalorimetrischen 
Methode nachweisen konnte. Dabei wird dann das Plasma auch Hydra- 
tationswasser in steigendem Maße abgeben müssen. 

Es ist nun die Frage, worin die eigentliche Todesursache besteht. Eine 
Denaturierung durch bloßes Ausfrieren kennen wir an Eiweißsolen oder 
-gelen nicht. Zellen von dormanten Samen, Bakterien usw. sind kälte- 
fest. ILIIN verlegt, wie schon in der Einleitung erwähnt, den letalen 
Effekt in die Zeit des Wiederauftauens. Geschieht die Wasserzufuhr 
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hierbei stufenweise und ganz allmählich, so lebt das Gewebe auch noch 
nach sehr starker vorangegangener Abkühlung. Er erhielt dabei z. B. 
den imponierenden Effekt, daß Zellen einer an sich so wenig kältefesten 
Pflanze wie Rotkohl das Gefrieren bei — 80°C, also sehr starke Ent- 
wässerung des Plasmas und dementsprechende Änderungen ihres Gefüges, 
ungeschädigt überstanden. 

Man muß somit in der Tat die Geschwindigkeit des Auftauens, d.h. 
der Wiederzufuhr des Wassers nach der durch das Gefrieren bewirkten 
Entwässerung als entscheidend für den Endeffekt bezeichnen. Beob- 
achtet man ein gefrorenes Blatt, so kann man söfort nach dem Auftauen 
Infiltration seiner Interzellularen schon makroskopisch feststellen, welche 
aber durch Aufnahme dieses Wassers in die Zellen rasch verschwindet. 
Nach tieferer Abkühlung, etwa bis hart in die Nähe des Todespunktes, 
geht die Infiltration nur noch langsam zurück, bei noch tieferer bleibt 
sie aber ganz bestehen. Bei solchen Versuchen hat also das Wasser un- 
gehindert und reichlich zu sofortiger Aufnahme in die Zellen zur Ver- 
fügung gestanden. 

Bei der Überlegung, worin nun eigentlich die günstige Wirkung ver- 
langsamter und die verhängnisvolle rascher und reichlicher Wasserzufuhr 
bestehen könne, wird man davon ausgehen dürfen, daß die Rückkehr 
des Plasmas zum normalen Zustande ein Vorgang ist, der die gleichmäßige 
Verteilung des Wassers an alle Phasen bezweckt und längere Zeit erfordert. 
Wie schon früher erwähnt, könnte nun die Überschwemmung der Zelle 
mit Wasser, sofern bei tiefer Temperatur gefroren war, beim natürlichen 
Auftauen dadurch denaturierend wirken, daß gewisse Phasen des Plasmas 
„das Wasser heftiger und rascher an sich reißen als andere, die nur all- 
mählich wieder quellen können‘ (KEssLER 1935), was dann zur Vakuoli- 
sierung und zum Zerfließen des Plasmas (nach ILIINs Beobachtungen 
an isolierten Protoplasten und an aufgetauten intakten Zellen) führen 
würde. Die dadurch getötete Zelle verbraucht aus den Interzellularen nur 
wenig Wasser, und deren Infiltration bleibt bestehen. 

Neben einem solchen Entmischungsvorgang im Innern des Plasmas 
oder sogar in höherem Maße als dieser könnte nun aber die Plasmahaut 
am Kältetode beteiligt sein. Durch Eisbildung und entsprechende Ent- 
wässerung schrumpfen, ähnlich wie durch Austrocknen bei gewöhnlicher 
Temperatur, die Zellwände. Erst beim Auftauen, wenn die Zellwand sich 
imbibiert und dadurch rasch spannt, erfolgt ein Losreißen des Plasmas, 
das der Beobachter dieser Erscheinung, ILsın, als ,,Pseudoplasmolyse“‘ 
bezeichnet hat. Dabei wird, wie bei der gewöhnlichen Plasmolyse, ein 
Riß zwischen den der Wand anhaftenbleibenden, gelartigen Ekto- 
plasmaschichten und dem inneren Plasma sowie die Formierung einer 
neuen Oberflächenhaut erfolgen. Der eine von uns (RUHLAND) hat 
kürzlich in Gemeinschaft mit H. ULLRIcH und S. Enpo (1938) Hinweise 
dafür gefunden, daß diese ‚neue‘ Haut in mancher Beziehung andere 
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Eigenschaften besitzt als die normale, ‚alte‘. Dasselbe geht übrigens 
bereits aus einer schon älteren Arbeit von ScARTH (1927) hervor. Die 
neue‘ Haut scheint stabiler gegen Äthylalkohol zu sein, empfindlicher 
gegen höhere Temperaturen und ist durchlässiger für saure Vitalfarb- 
stoffe. Auch ihre Quell- und Dehnbarkeit unterscheidet sich offenbar 
von denjenigen der „alten“. Es wäre also durchaus möglich, daß die 
Formation bzw. Denaturierung dieser neuen Haut oder ihre Funktion 
als semipermeable Abgrenzung des Protoplasten von der Geschwindigkeit 
der Wasserzufuhr beim Auftauen tiefgreifend berührt würde. Konkrete 
Theorien darüber zu entwickeln, könnte noch verfrüht erscheinen, obwohl 
gewisse, wohl auch experimentell prüfbare Vorstellungen naheliegen. 
Es soll dieses aber einer besonderen Arbeit aus unserem Institut über- 
lassen bleiben, deren Ziel eine vergleichende Untersuchung der Eigen- 
schaften der ‚alten‘ und ‚neuen‘ Haut bildet, und welche bereits in 
Angriff genommen ist. 

Nach dem Vorangegangenen versteht es sich, daß wir geneigt sind, 
alles als schützend vor dem Kältetod zu betrachten, was 

1. die Menge des gebildeten Eises gering hält, und 

2. die Überschwemmung des Plasmas mit Wasser beim Auftauen und 
damit seine Denaturierung verhindert. 

Wir wollen dabei den osmotischen Wert, der sich fast immer beim 
Härten der Pflanzen erhöht, und der deshalb in der Literatur immer 
wieder als Frostschutz in Anspruch genommen worden ist, nicht näher 
betrachten. Und zwar deshalb nicht, weil derselbe zwar an sich in dieser 
Richtung wirksam werden könnte, diese Wirkung aber nicht entscheidend 
sein kann, da sich zeigen ließ, daß Änderungen des osmotischen Wertes 
und solche der Resistenz sich häufig auch gegenläufig verhalten können 
(KessLER 1935, ULMER 1936), der osmotische Wert folglich schwerlich 
den Kernpunkten der Frostresistenz zuzurechnen ist. 

Die von uns experimentell und theoretisch besonders eingehend 
behandelte Viskositätserhöhung kann als unmittelbarer Frostschutz 
natürlich nicht in Frage kommen. Andererseits sind aber Levırr 
und ScArTH sicherlich im Irrtum, wenn sie annehmen, daß die erhöhte 
Viskosität schädlich sei, weil sie das Plasma bei der Dehnung im Falle 
des Auftauens leichter zerreißbar mache. Vielmehr konnte, wie schon 
erwähnt, ERBRING an einer großen Zahl verschiedenster hydrophiler 
Sole feststellen, daß deren Eignung zum „Spinnen“ flüssiger Fäden mit 
steigender Viskosität zunahm. Erst kurz vor dem Koagulationspunkt 
ließ diese Fähigkeit plötzlich nach und hörte mit der Gelifizierung natür- 
lich ganz auf. Wir haben also aus diesen Befunden zu schließen, daß das 
Plasma mit steigender Viskosität sehr wohl „plastischer“, bzw. dehn- 
barer werden kann. 

Für uns ergab sich die Wichtigkeit der Viskosität daraus, daß wir 
sie als ein verhältnismäßig leicht feststellbares Anzeichen für solche 
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Veränderungen im Plasma benutzen konnten, die erst ihrerseits mit 
dem Resistenzgrade in ursächlichem Zusammenhang stehen. 

Diese Veränderungen betreffen, wie wir schon in der ersten Arbeit 
annahmen, die Hydratation des Plasmas, und wir glauben oben weitere 
Hinweise (Permeabilität) für die Richtigkeit dieser Annahme erbracht 
zu haben. Wesentliche Anhaltspunkte dafür waren auch aus den weiter 
oben erwähnten Versuchsergebnissen von LEVITT und Scarru (1936), 
sowie von DEXTER (1934) zu entnehmen. 

Unseres Erachtens besteht also das wesentliche Ergebnis unserer Studien 
in der Feststellung einer mit dem Erwerb der Frosthärte einhergehenden 
allgemeinen H ydratationserhéhung des gesamten Plasmas, und es lag nahe, 
in ihr die Ursache der Kälteresistenz zu sehen, da die übrigen in der Lite- 
ratur mit ihr in kausalen Zusammenhang gebrachten Phänomene die ihnen 
zugeschriebene Bedeutung erwiesenermaßen nicht beanspruchen können. 

Diesen Schluß haben wir dadurch experimentell zu begründen ver- 
sucht, daß wir den Hydratationszustand durch Zusätze verschiedener 
Stoffe abänderten und prüften, ob damit auch die Frosthärte sich im 
Sinne des neuen Zustandes geändert hätte. In der Tat haben Äthylen 
in großen Konzentrationen, Chloroform und Heteroauxin die Hydratation 
frostharten Plasmas herabgesetzt und zugleich dieses selbst frostempfind- 
licher gemacht, während Blastokolin (Keimungshemmstoff) — aller- 
dings nur in geringem Maße — und Äthylen in kleinen Konzentrationen 
umgekehrt wirkten. Diese Feststellung hat uns in unserer Annahme vom 
ursächlichen Zusammenhang zwischen Hydratation und Resistenz 
wesentlich bestärkt. 

Bei der Koagulation nicht nur von hydrophoben, sondern auch von 
hydrophilen Kolloiden ist der Wasserentzug maßgebend. Die von den 
Teilchen gehaltenen Wasserhüllen sind als ein Stabilitätsfaktor auf- 
zufassen (FREUNDLICH 1932). Moran (1935) hat gezeigt, daß die Menge 
des chemisch gebundenen Wassers bei nativem und bei durch Hitze 
denaturiertem Eieralbumin fast gleich ist, die des ‚lose gebundenen“ 
bei denaturiertem aber geringer. Schon in der Arbeit von 1935 ist erwähnt 
worden (S. 348), daß wir uns die verstärkte Hydratation als Folge einer 
stärkeren Aufladung der Plasmakolloide vorstellen möchten. (Ionisations- 
zunahme mit H'-Bindung [Pauzr und VALKd, 1933, S. 228], Ionen- 
hydratation). Auch die Aufnahme anderer Ionen beeinflußt die Wasser- 
bindung. Im allgemeinen stellt man freilich eine geringere Beständigkeit 
hydrophiler Sole, wenigstens gegenüber hohen Konzentrationen mancher 
Elektrolyte, fest. Das dann erfolgende ‚„Aussalzen‘ (vgl. besonders 
MgSO,) beruht auf der dehydratisierenden Wirkung solcher Konzen- 
trationen, welche sich in der Abnahme der relativen Viskosität kund- 
gibt. Dies wird (FREUNDLICH 1932) aber nur dann geschehen, wenn der 
Elektrolyt bevorzugt im Lösungsmittel verbleibt. Wenn aber die 
Teilchen den Elektrolyten stärker binden, wird umgekehrt eine hydrati- 
sierende Wirkung und erhöhte Solbeständigkeit die Folge sein müssen. 
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Dafür, daß Salze in großen Konzentrationen die Stabilität hydrophiler 
Sole erhöhen, gibt es in der Tat genug Beispiele. Besonders groß müssen 
solche Möglichkeiten beim Eiweiß sein, welches mit den basischen oder 
sauren Endgruppen seiner hochpolymeren Polypeptidketten organische 
und anorganische Ionen festhalten kann. Neben diesen zum Teil der 
amphoteren Eiweißnatur gemäßen Möglichkeiten kommt aber für die 
Hydratation auch das Dipolmoment hydrophiler Gruppen in Betracht. 
Bestimmte Vorstellungen darüber, wie etwa dasselbe bei den stark 
polaren Atomgruppen (z. B. —O—, —NH,—) eine Verstärkung erfahren 
könnte, lassen sich wohl kaum geben. Möglich wäre eine Anlagerung 
von Stoffen mit eignem großen: Dipolmoment und entsprechender 
Hydratation, etwa wie es sich HE1Im (1937) für den die Eiweiß- und 
Plasmaquellung stark verändernden Harnstoff denkt. 

Ähnlich wie die gesteigerte Viskosität des inneren Plasmas haben wir 
auch die im frostharten Zustand erhöhte Permeabilität oben nur als 
Symptom für verstärkte Hydratation gewertet. Es ließen sich auch 
Vorstellungen entwickeln, welche die größere Wasserdurchlässigkeit in 
näheren Zusammenhang mit dem Frostschutz bringen und eventuell 
experimentell prüfbar wären, doch soll hier darauf verzichtet werden. 


d) Resistenz und Entwicklungsbereitschaft. 

Schon der zeitliche Zusammenfall von Ruheperiode und Frosthärte 
hat bereits manche Autoren an einen inneren Zusammenhang zwischen 
beiden denken lassen (vgl. auch KESsLER [1935] 8. 350f.). Auch wir 
neigen zur Annahme eines solchen Gedankens, und in der eben erwähnten 
früheren Arbeit finden sich bereits die wesentlichen Argumente zugunsten 
desselben, die hier nicht nochmals zusammengestellt werden können. 
Bemerkt sei nur, daß gerade Enthärtungsversuche am überzeugendsten 
dafür sprachen, indem z. B. Pflanzen trotz 2 Monate dauernden Ver- 
weilens in der Wärme ihre volle Winterruhe und Kälteresistenz bewahrten, 
und letztere erst dann fast schlagartig auf den Sommerstand herabsetzten, 
als sie zum Austreiben gebracht waren. Auch Narkotica führten zu einem 
solchen Ergebnis, und sehr wahrscheinlich werden alle Frühtreibemittel 
so wirken, d.h. also im Sinne unserer Darlegungen auf dem Wege einer 
Dehydratation des Plasmas. 

In der vorliegenden Arbeit haben wir die Entwicklungsbereitschafi 
mit verschiedenen Mitteln beeinflußt und gleichzeitig deren Wirkung auf 
die Frosthärte geprüft. Zwei von diesen Mitteln wirkten entwicklungs- 
hemmend. Das erste derselben war das aus Tomatenfrüchten extrahierte 
Blastokolin (Keimungshemmstoff). Das Wachstum von Weizenkeim- 
pflanzen wurde durch den Stoff beträchtlich gehemmt und zugleich ihre 
Frosthärte zwar nur wenig, aber nachweisbar erhöht. Als zweites solches 
Mittel diente Äthylen, das, aber nur in geringen Konzentrationen, nach 
VAN DER Laan (1934) die Wuchsstoffproduktion schädigt und dadurch 
das Wachstum hemmt. Wir ließen das Gas in der schwachen Konzen- 














202 W. Kessler und W. Ruhland: 


tration von 0,08—0,20 Vol.-% auf gehärtete Pflanzen von Sempervivum 
glaucum und Sazifraga cordifolia einwirken und fanden nach 4—8tägiger 
Behandlung eine beträchtliche Erhöhung der Resistenz. Die Eigen- 
schaftsänderungen des Plasmas stanlen damit im Einklang. Es wurde 
sowohl erhöhte Viskosität und wie auch erhöhte Permeabilität fest- 
gestellt. Bei Verwendung höherer Äthylenkonzentrationen (2—4%) war 
dagegen die Wirkung eine entgegengesetzte: Das Äthylen erwies sich 
jetzt als Frühtreibemittel und setzte demgemäß die Resistenz rasch und 
erheblich herab. 

Das dritte Mittel sollte das Wachstum anregen. Es lag nahe, hierzu 
die bekannte Heteroauxinpaste zu verwenden. Diese wurde auf die Blatt- 
oberseiten frostresistenter Sempervivum-Pflanzen aufgetragen und zeigte 
bald ihre Wirkung daran, daß sich die Blätter abwärts krümmten. Sie 
verloren ihre Resistenz viel rascher als gleichzeitig unter dieselben Um- 
weltsbedingungen gebrachte Kontrollpflanzen. Ganz im Sinne unserer 
Darlegungen wurden auch die Plasmaviskosität und die Permeabilität 
gegenüber den Kontrollen meßbar erniedrigt. 

Das einheitliche Ergebnis dieser Versuche wäre also, daß Entwicklungs- 
hemmung die Frosthärte begünstigt, Anregung sie dagegen herabsetzt. 
Damit wäre der innere Zusammenhang zwischen Resistenz und Ent- 
wicklungsruhe, bzw. Frostempfindlichkeit und Entwicklungsbereitschaft, 
weiter bekräftigt. Unter den von uns schon früher für diese Auffassung 
ins Treffen geführten Argumenten befanden sich auch die Ergebnisse 
Newrons (1931) über eine schwächere Atmung resistenter Weizensorten 
usw. DEXTER hat später (1934) derartige Zusammenhänge zwischen 
Winterhärte und Atmungsintensität in Abrede gestellt und deshalb die 
Beziehungen von Ruheperiode und Frosthärte für noch revisionsbedürftig 
erklärt. Der Einspruch DEXTERs gründet sich auf Versuche mit Weizen- 
pflanzen, die er zum Teil belichtet, zum Teil verdunkelt bei niederer 
Temperatur (+ 2°C) hielt. Erstere sollen sich dabei härten, letztere 
nicht. Frosthärtebestimmungen sind aber in seiner Arbeit nicht an- 
gegeben. Da für die Lichtpflanzen keine stärkere Atmungshemmung als 
für die dunkel gehaltenen gefunden werden konnte, schließt DEXTER, 
daß geringe Atmungsintensität kein Kennzeichen für den gehärteten 
Zustand sei. Auch die Befunde Newrons über Katalase und Oxydase- 
wirksamkeit konnte DEXTER nicht bestätigen. Er läßt aber gelten, daß 
harte Weizensorten schwächere Atmung zeigen als empfindliche. Uns 
scheint die Versuchsanstellung DEXTERs nicht besonders zweckmäßig 
und beweiskräftig, doch sind wir aus äußeren Gründen zu Atmungs- 
bestimmungen im Rahmen dieser Arbeit nicht mehr gelangt. Sie sollen 
in etwas anderem Zusammenhange im hiesigen Institut bald nachgeholt 
werden. Dabei werden vor allem die Intensitäten auch bei höheren Tem- 
peraturen für beiderlei Material an der gleichen Pflanzenart zu vergleichen 
sein. Bis dahin möchten wir annehmen, daß der tieferen Ruhe auch die 
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schwächere Atmung entsprechen dürfte, zumal das ja auch vom dormanten 
Zustand z. B. der Samen gilt, deren Plasma in der Viskosität, der Permea- 
bilität und besonders der Frosthärte nachweislich demjenigen resistenter 
Gewebe ähnlich ist, eine Ähnlichkeit, die sich sogar noch auf die große 
Empfindlichkeit gegen Wasserzufuhr erstrecken kann (freipräparierte 
Iris-Embryonen, vgl. WERCKMEISTER [1934]). 

Die Versuche mit Äthylen und Wuchsstoff können noch zu einer 
Betrachtung der stofflichen Seite des Problems Anlaß geben. Zwar 
kann die Ansicht van DER LAANs (1934), daß das Äthylen durch Schädi- 
gung der Auxinproduktion hemmend wirke, nach neueren Unter- 
suchungen über die Wirkungsweise des Auxins in dieser Einfachheit nicht 
aufrechterhalten werden. Immerhin kann daran soviel richtig sein, daß 
Wirkstoffe den Übergang zur Entwicklungsruhe und Kälteresistenz ver- 
anlassen. Hierbei könnten zunächst Auxine selbst beteiligt sein, zumal 
das Heteroauxin in unseren Versuchen die Resistenz tatsächlich beein- 
flußt hat. 

Hierzu möge noch folgende Beobachtung mitgeteilt werden, die in 
diesem Sinne deutbar wäre: Am 11. 11.37 waren Catalpa-Zweige zum 
Zwecke der Enthärtung ins Warmhaus gebracht worden. Die Resistenz 
verringerte sich nur allmählich und sank nicht auf den Sommerzustand 
ab. Von diesem Material blieben aus den Resistenzbestimmungen zwei 
Zweige übrig, deren einer zur Resistenzprüfung seines Spitzenteiles 
beraubt worden war. Dieser begann Mitte Dezember zu treiben, während 
der intakt gebliebene Zweig noch immer ruhte. Letzterer trieb erst in 
der zweiten Januarwoche eine einzige Knospe aus, und zwar unter 
Wasser, dicht an der Schnittstelle. Daraus kann man vermuten, daß von 
den Gipfelknospen ein Stoff erzeugt wird, der basalwärts weiter wandert 
und ein Austreiben der Seitenknospen verhindert. Schneidet man die 
Gipfelknospen fort, so fällt die Hemmwirkung weg, und die unteren 
Knospen treiben aus. Im Falle der unter Wasser an der Schnittstelle 
treibenden Knospe handelt es sich dann wahrscheinlich um die Folge 
einer Exosmose dieses Stoffes, durch welche an dieser Stelle die hemmende 
Wirkung beseitigt wurde. Denn der übrige Zweig befand sich auch Ende 
Januar noch in Ruhe. 

Wenn die Angaben eines auf diesem Gebiete so erfahrenen Autors 
wie THIMANN (1937) zutreffen, wonach die wachstumsfördernde Wirkung 
des Auxins an verschiedene, organspezifische Optimalkonzentrationen 
desselben (Wurzeln 10-19, Seitenknospen 10-* und Hauptsproß etwa 10%) 
geknüpft ist, so könnte die Wachstumshemmung durchaus von dem 
Auxin selbst, das uns für unsere Versuche leider nicht zur Verfügung 
stand, ausgegangen sein. Damit wäre auch eine gedankliche Brücke zu 
den Arbeiten von MoscHkov (1935, 1937), gegeben, der aus seinen Ver- 
suchen über die photoperiodische Beeinflussung der Frosthärte auf die 
Bildung einer die Frosthärte bedingenden Substanz in den Blättern der 
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oberen Sproßteile schließt. Ob dieser Stoff auch die Stabilisierung des 
von uns untersuchten, die Kälteresistenz bedingenden Plasmazustandes 
hervorruft (im Gegensatz zu wenigstens äußerlich nicht unähnlichen, 
aber nur transitorischen Zuständen, die im Gefolge bloßer Abkühlung 
auftreten) oder nicht, müßten weitere Untersuchungen entscheiden. Wir 
stellen hier nur nochmals den engen Zusammenhang zwischen Winter- 
ruhe und Frosthärte heraus, der auch darin zum Ausdruck gelangt, daß 
eine Beeinflussung der einen eine entsprechende Veränderung der anderen 
nach sich zieht. 
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ÜBER DIE KOHLENDIOXYDABGABE 
ETIOLIERTER KEIMLINGE VON CUCURBITA UND 
HELIANTHUS IN WASSER UND SALZLÜSUNGEN 1. 


Von 
LiesEL WIENKE. 
Mit 14 Textabbildungen (24 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 5. April 1938.) 


Einleitung. 

In ihren Untersuchungen an Keimpflanzen von Kürbis und Walnuß 
haben SkRAUP und WEBER auf die Beziehungen hingewiesen, die zwischen 
den zu beobachtenden chemischen Änderungen des als Reservestoff 
gespeicherten Fettes und den morphologischen Veränderungen der 
wachsenden Pflanzen bestehen. Sie benutzten für ihre Versuche etiolierte 
Pflanzen, da diese völlig auf ihre Reservestoffe angewiesen sind, und der 
Fettstoffwechsel nicht durch Kohlehydrate gestört werden kann, die bei 
der Assimilation gebildet werden und die Bilanz beeinflussen würden. 
Die in den Kotyledonen untergebrachten Reservestoffe, die praktisch 
nur aus Fett bestehen, werden bei den Keimlingen zum Teil zum Aufbau 
neuen Pflanzenmaterials (Zellwände usw.) verwendet. Dieser Bruchteil, 
der Nutzungskoeffizient (ökonomischer Koeffizient nach PFEFFER), kann 
sich ändern, und SKRAUP und WEBER haben bereits darauf hingewiesen, 
daß beim Kürbis manche Salze, z. B. Kaliumchlorid, als ,,Reizstoffe“ 
eine Änderung des Nutzungskoeffizienten bewirken können. Ebenso 
wirken Azetate, die möglicherweise Zwischenprodukte im Fettabbau 
(bzw. Kohlehydrataufbau) darstellen, ändernd auf den Nutzungs- 
koeffizienten ein. Der andere Teil des Fettes wird aber veratmet und 
tritt als Kohlendioxyd in Erscheinung. 

Es ist nun interessant festzustellen, wie die Kohlendioxydabgabe 
während der Entwicklung des Keimlings verläuft, und ob sich auch an 
ihr wieder ein Einfluß von Salzlösungen feststellen läßt. Die Versuche 
wurden wegen der Möglichkeit, das abgeschiedene Kohlendioxyd möglichst 
einfach und doch exakt bestimmen zu können, gleichzeitig an zwei ver- 
schiedenen fettspeichernden Samen, dem Kürbis und der Sonnenblume, 
durchgeführt. 

I. Methodik. 


a) Anzucht des Versuchsmaterials. 


Als Material für die Versuche mit fetthaltigen Samen wurden Linum, Brassica, 
Ricinus, Helianthus und Cucurbita genommen. Doch erwiesen sich Linum und 
Brassica als sehr anfällig, und Ricinus war bei der ersten Methode, die Pflanze 
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in feuchtem Sand zu kultivieren, schwer zum Keimen zu bringen. Am geeignetsten 
zeigten sich Helianthus und Cucurbita, die einen recht hohen Fettgehalt aufweisen 
von etwa 30% (10g Samen der von mir verwendeten Sorte enthalten nach einer 
Bestimmung von Herrn Tırenıus 3,320 g Gesamtfett). 

Beide Arten von Samen keimten verhältnismäßig gut aus, und zwar Helianthus 
zu 95%, Cucurbita allerdings nur zu 60—70%. Da ich ein genetisch einwandfreies 
Material trotz mehrfacher Bemühungen nicht bekommen konnte, benutzte ich 
für meine Versuche mit Sonnenblumen ein gutes, durch den Handel bezogenes 
ungarisches Saatgut. Es ist das gleiche Material, mit dem gleichzeitig mit mir 
Herr TILENIVS arbeitete. Als Kürbissamen verwandte ich die von WEBER-SKRAUP 
benutzten Samen des „Großen Feldkürbis‘‘. 

Zuerst wurden die Cucurbita-Samen in Blumentöpfen mit feuchtem Sand 
in der Dunkelkammer gezogen und kamen, sobald die Kotyledonen die obersten 
Sandschichten durchstießen, in 300 ccm haltende Kolben mit Wasser oder „Lösung“. 
Doch war diese Methode zu unpraktisch, da ich die Pflanzen nur vom 6.—7. Tage an, 
wenn sie in die Kolben gebracht wurden, für die Atmungsversuche zur Verfügung 
hatte. Ich ging deshalb zu einer zweiten, endgültigen Methode über, die nur zum 
Schluß noch etwas variiert wurde. Das trockene Samenmaterial, in jedem Fall 
30 Kerne, mittelgroB und mittelschwer, ohne Fehler, wurde eine Viertelstunde 
lang in einer Schale mit Wasser oder Lösung zum Anquellen gebracht, und 
zwar unter Luftzutritt. Dann wurden die Cucurbita-Samen auf gut durch- 
feuchtetes Filtrierpapier in PErrı-Schalen von 9 cm Weite gebracht. Die Schalen 
kamen in den Thermostaten, der eine Temperatur von 21° hatte, in die Dunkel- 
kammer. 

Ich wählte gerade 30 Samen, da sich dann individuelle Unterschiede verwischten 
und die Pflanzen, auch wenn sie ausgewachsen waren, noch gut unter der Atmungs- 
glocke Platz hatten. 

Die Samenschale der Kürbisse besitzt ein sehr großes Aufsaugungsvermögen,, 
doch dringt das Wasser nur ganz allmählich zum Embryo vor, da die Samenschale 
der Cucurbita-Samen eine Steinzellschicht besitzt, die für Wasser nur schwer durch- 
lässig ist (NETOLITZKY). So kann der Embryo nur langsam seine Lebensfunktionen 
beginnen. Wenn nach Entfernung der Schale gleich bei Beginn der Keimung das 
Wasser sehr schnell an den Embryo herantritt, so geht dieser leicht in Fäulnis 
über. Ich ließ deshalb anfangs immer die Samen von der Samenschale umgeben 
keimen, später erwies es sich aber als günstiger, wenn die Schale frühzeitig entfernt 
wurde. Aber auch dann ließ ich die Schale während der ersten 24 Stunden um den 
Samen, um ein allzu schnelles Vordringen des Wassers zum Embryo zu vermeiden. 
Erst am 2. Tage wurde die Schale entfernt, da sonst bei dem Durchbruch durch 
die Samenschale noch ein Teil der Pflanzen zugrunde ging. Entschalte Samen — 
sie müssen weißgelblich, ohne Flecken sein —, sind leider für Pilze sehr anfällig. 
Da die Feuchtigkeit des Filtrierpapiers die Schimmelbildung sehr unterstützt, 
wurde dieses oft gewechselt und die Samen wurden täglich sorgfältig abgespült. 
Vom 6.—7. Tage an, je nach ihrer Entwicklung, kamen die Keimlinge zu je 
10 in 300-cem-Kolben, wo sie mit ihren Wurzeln in Wasser oder Lösungen ein- 
tauchten. Die Kolben wurden genau wie die Perri-Schalen im Thermostaten 
untergebracht. Ihre Öffnung wurde. mit einem leichten Wattebausch verschlossen, 
um die Pflanzen festzuhalten und zu verhindern, daß die Keimlinge in die Flüssigkeit 
sanken. Die Pflanzen waren so eingesetzt, daß Hypokotyl und die Kotyledonen 
sich an der Luft befanden. 

Die Kolben aus Jenaer Glas waren vorher durch verdünnte Salzsäure gereinigt 
worden (und dann wurde sehr oft mit Wasser nachgespült, da ich fürchtete, daß 
Salzsäure auch in den allergeringsten Mengen die Pflanzen schädigen oder beeinflussen 
könnte). — Das Wasser oder die Lösungen in den Kolben wurden alle 3 Tage 
gewechselt, um den Pflanzen reichlich Nahrung zu bieten und zu verhindern, daß 
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sich Bakterien in größerer Menge ansiedelten, die, da Mikroorganismen sehr stark 
atmen, die CO,-Bestimmung ungenau gemacht hätten. Eine Desinfektion der 
Keimlinge suchte ich zu vermeiden, Vorversuche hatten nämlich ergeben, daß sich 
z. B. bei einer Desinfektion mit 70%igem Alkohol während der Atmungsversuche 
Störungen ergaben. Auch PRINGSHEIM sah bei seinen Versuchen von einer Des- 
infektion ab. Doch versuchte ich wenigstens auf mechanischem Wege durch Ab- 
reiben die Samenschale von anhaftenden Sporen etwas zu befreien. Messungen 
und Wägungen wurden bei schwachem grünem Licht vorgenommen. Die Pflanzen 
blieben immer in der Dunkelkammer, wo auch die Atmungsversuche ausgeführt 
wurden. Die Temperatur der Dunkelkammer war 21°. Vor dem Versuch wurde 
das Trockengewicht der Samen festgestellt, später wurden die Keimlinge jeden 
2. Tag rasch, um sie nicht zu schädigen, auf einer Handwage gewogen, nach- 
dem sie vorher leicht mit Filtrierpapier abgetrocknet worden waren. Zu gleicher 
Zeit wurden mit einem Zollstock das Hypokotylwachstum und die Verlängerung 
der Hauptwurzel gemessen. Bei den Kontrollversuchen wurden die Messungen 
nur alle 3 Tage durchgeführt. 

Die Pflanzen wurden nur bis zum 22. Tage beobachtet, da sich später schon 
leichte Absterbeerscheinungen bemerkbar machten (dunkle Flecken an Kotyledonen 
und Hypokotyl). 

Diese Messungen und Wägungen sollten die Entwicklung des Keimlings, sein 
Streckungswachstum und seine Gewichtszunahme zeigen. Ferner sollte sich er- 
weisen, wieweit die Lösungen die Entwicklung des Keimlings gegenüber der Ent- 
wicklung in Wasser beeinflußten. 

Die „‚Wasserserien‘‘ wurden in Leitungswasser gezogen. Dieses Wasser wurde 
von den Bikarbonaten, die sich leider in großer Menge im Würzburger Wasser 
befinden, dadurch befreit, daß ich es über eine halbe Stunde im wallenden Sieden 
erhieit, es dann filtrierte und unter Luftabschluß erkalten ließ. Ich wollte für die 
Versuche kein destilliertes Wasser benutzen, da ich eine Schädigung der Pflanzen 
durch Schwermetallsalze befürchtete. Die zum Vergleich benutzten Lösungen waren 
0,05%ig, da in dieser Konzentration die Keimlinge am besten gediehen. Ich ver- 
wendete Lösungen von Kalium- und Natriumazetat, Kalium- und Natriumchlorid und 
Kaliumphthalat. Die Helianthus-Keimlinge wurden genau wie die Cucurbita-Serien 
behandelt. Sie wurden auch zu je 30 in Wasser oder Lösungen gezogen. Ein Unter- 
schied bestand darin, daß die „Samen“, wie ihre Früchte (Achänen) meistens genannt 
werden, nicht am 2. Tage entschalt wurden, sondern erst, wenn die Kotyledonen 
versuchten, sich von der Schale zu befreien, wurde diese vorsichtig entfernt. Da 
das Gewicht der Keimlinge in den späteren Entwicklungsstadien immer ohne 
Samenschale bestimmt wurde, wurde das Gewicht der Samenschale auch in den 
ersten Stadien vom Frischgewicht abgezogen, um so vergleichbare Werte zu erhalten. 





b) Technik der Kohlendioxydbestimmung. 


Für die Bestimmung der bei der Atmung gebildeten Kohlensäure kann man 
die Indikatormethode, die gravimetrische und die titrimetrische Methode benutzen. 
Bei ersterer muß man die Zeit bestimmen, in der von den Pflanzen so viel CO, 
ausgeatmet wird, daß eine alkalische, mit Indikator versetzte Lösung gerade um- 
schlägt. Doch ist diese Methode für eine fortlaufende CO,-Bestimmung etwas lästig. 
Die titrimetrische und die gravimetrische Methode besitzen gleiche Vorteile. Doch 
zog ich persönlich die Titration der Wägung vor, zumal diese Methode auch schon 
von FıaLa bei seiner CO,-Bestimmung der Cucurbita-Samen verwendet worden war 
und ich mich auf diese stützen konnte. 

Die Apparatur stand in einer zweiten benachbarten Dunkelkammer mit gleicher 
Temperatur wie im Thermostaten. Der Luftstrom wird in der ersten mit 50 %iger 
Kalilauge halbgefüllten Spiralwaschflasche kohlendioxydfrei gemacht und erhält 
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in der zweiten mit Aqua dest. gefüllten Spiralwaschflasche die ihm durch die Kali- 
lauge entzogene Feuchtigkeit zurück. Der Luftstrom gelangt dann in die Atmungs- 
glocke, eine Glocke von 25 cm Durchmesser und 35 cm Höhe mit eingeschliffenem 
Rand, der genau iuftdicht auf einer angerauhten Glasplatte liegt. Zur Vorsicht 
wurde der Glockenrand noch mit Vaseline auf der Platte abgedichtet. Die mit 
Atmungskohlendioxyd beladene Luft gelangt dann in die Absorptionsapparatur: 
2 Spiralwaschflaschen mit 1/10 n-Barytlauge, die mit Thymolphthalein als Indikator 
blau gefärbt war. Die erste Flasche nahm das CO, auf und das entstandene Barium- 
karbonat setzte sich ab. Nach Beendigung des Versuches wurde die Barytlauge 
mit n/10 HCl zurücktitriert. Die zweite Flasche war nur zur Vorsicht nachgeschaltet, 
um das möglicherweise vom Luftstrom mitgerissene CO, zu absorbieren. 

Häufige Blindversuche zeugten für die Dichtigkeit der Apparatur, deshalb 
unterließ ich es, vor die Atmungsglocke noch eine Barytflasche zu schalten als Kon- 
trolle für die Dichtigkeit der Apparatur; denn etwaige Undichtigkeiten traten nur 
an der Glocke selbst auf. 

Die Verbindung von Flasche und Glocke wurde durch rechtwinklig gebogene 
Glasröhren hergestellt, die in die Gummipfropfen der Glocke und Flaschen führten. 
Zur größeren Sicherheit wurden sie dort mit Plastilin abgedichtet. Gummischläuche 
wurden vermieden, da man für deren Dichtigkeit nie einstehen kann. Die Luft 
wurde mittels einer Wasserstrahlpumpe gleichmäßig durch die Apparatur gesaugt. 

Die Barytlauge wurde aus einem eigens dazu erbauten Apparat abgefüllt, 
um sie nicht mit der Luft in Berührung kommen zu lassen und die Entstehung von 
Bariumkarbonat zu verhindern. Die Barytlauge gelangt aus einer höher stehenden, 
3 Liter haltenden Flasche durch ein verbindendes Glasrohr in eine 50-ccm-Biirette. 
Barytlaugengefäß sowohl wie Biirette sind durch Natronkalkrohre verschlossen, 
um sie vor der Kohlensäure der Luft zu bewahren. 


I. Die Kohlendioxydabgabe der Keimlinge. 
a) Kürbis. 

Die folgenden Kurven, die die Kohlendioxydabgabe keimender 
Kürbissamen darstellen, wurden alle so gewonnen, daß 30 Keimlinge 
zu den Versuchen benutzt wurden. Diese 30 Keimlinge kamen jeden 
Tag 6 Stunden lang unter die Atmungsglocke, dabei wurde der Versuch 
wechselweise am Vor- oder Nachmittag ausgeführt, um etwaige kleine 
Unterschiede, die sich durch die Behandlung zu gleicher Tageszeit 
einstellen können, möglichst auszuschließen. Da an den Wechsel von 
Tag und Nacht gebundene Unterschiede in der CO,-Abgabe nicht bestehen 
sollen, machte ich meine Versuche nur am Tage. Nach Ablauf der 
6 Stunden wurde die Barytlauge in den Waschflaschen selbst mit n/10 HCl 
zurücktitriert. Der Versuch wurde stets einmal über 3 Wochen, also 
etwa bis zum Absterben der Pflanzen durchgeführt. Dann wurde er 
noch ein zweites Mal oder bei den mir am wichtigsten erscheinenden 
Kurven noch ein drittes Mal wiederholt. Die so auffälligen Maxima 
der Kurve wurden dann meist noch ein weiteres Mal durch Einzel- 
bestimmungen gesichert. Das wäre einmal möglich gewesen, indem man 
die Keimlinge, nachdem sie eine bestimmte Zeit gewachsen waren, eben 
zum Zeitpunkt der Vergleichskurve atmen ließ. Da man aber namentlich 
beim 2. Maximum, das erst gegen das Ende der Lebensdauer eintritt, 
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mit Verschiebung rechnen muß, 
die unter Umständen einen Tag 
oder mehr betragen kann, be- 
stimmte ich diesen Punkt lieber 
nach morphologischen Merk- 
malen, wobei mir zustatten kam, 
daß das 2. Maximum gerade mit 
der Bildung der ersten Laub- 
blätter zusammenfällt, während 
das 1. Maximum vor Haupt- 
streckung des Hypokotyls liegt. 

Parallel mit diesen Versuchen 
wurde an jedem 2. Tage bei allen 
30 Pflanzen die Länge des Hypo- 
kotyls gemessen, ebenso die 
Länge der Wurzel, wobei ich 
mich darauf beschränkte, die 
größte Länge, die die Wurzeln 
erreicht hatten, festzustellen. 
Die daraus berechneten Durch- 
schnittswerte wurden ebenfalls 
als Kurve dargestellt. Schließlich 
wurden die Pflanzen noch auf 
der Handwage gewogen, wobei 
das den Wurzeln anhaftende 
Wasser nur oberflächlich entfernt 
wurde, um eine Schädigung der 
Wurzeln durch Austrocknung zu 
vermeiden. Das Gewicht der 
Keimlinge wurde ebenfalls als 
Kurve dargestellt. 


aa) Die CO,- Abgabe keimender 
Kürbisse in Wasser. 

Die Kurve der CO,-Abgabe 
(Abb. la) weist bereits nach 
24 Stunden einen ganz ansehn- 
lichen Wert auf, da die zum 
Versuch verwendeten 30 Keim- 
linge 8 mg CO,/h abgeben. Dann 
folgt nach einem leichten Sinken 
ein Anstieg zu einem 1. Maxi- 
mum, das mit 18 mg/h am 9. Tage 
liegt. Dieser Anstieg wird nur 
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stellt die CO,-Abgabe von 30 Keimlingen, die 
6 Stunden atmeten, dar. Der Wert wurde auf 
1 Stunde umgerechnet und in mg CO, aus- 
gedrückt. Er gibt also an, wieviel mg CO, von 
30 Keimlingen in 1 Stunde abgegeben werden. 
Der erste Versuch ist als ausgezogene Linie 
dargestellt, die späteren sind gestrichelt gegeben. 
In b ist die Länge des Hypokotyls als ausge- 

x Linie b Die Kurve wurde so 
gewonnen, daß 30 Keimlinge gemessen wurden 
und der Mittelwert in Zentimeter eingezeichnet 
wurde. Die Linie —-— stellt die Länge der 
Wurzel dar, wobei nur die Hauptwurzel ge- 
messen wurde. Die Linie == gibt das Gewicht 
der ganzen 30 Pflanzen wieder und ist nicht 

auf die einzelne Pflanze umgerechnet. 
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einmal durch ein Absinken, was sich auch bei den anderen Kurven 
fand, unterbrochen. Nach dem 1. Maximum erfolgt ein starkes Sinken 
der Werte, die vom 10.—14. Tage um 11 mg liegen. Dann steigt die Kurve 
wieder an und erreicht am 19. Tage mit 20 mg den höchsten Wert der 
Kurve überhaupt, um dann endgültig abzusinken. 

Vergleichen wir nun die gleichzeitig gemessenen morphologischen 
Verhältnisse (Abb. 1b), wie sie schon 1936 von WEBER veröffentlicht 
wurden, so finden wir hier eine kennzeichnende Übereinstimmung 
von Werten der CO,-Abgabe und den morphologischen Verhältnissen. 
Das 1. Maximum (nach 9 Tagen) erscheint gerade dann, wenn das 
stärkste Längenwachstum des Hypokotyls einsetzt. Dagegen fällt 
das Minimum der CO,-Abgabe (vom 10.—14. Tage) genau mit der stärksten 
Streckung zusammen. Der langsame Anstieg der CO,-Abgabekurve 
fällt dann wieder in eine Zeit geringeren Längenwachstums des Hypo- 
kotyls. Das 2.Maximum (am 19. Tage) ist noch einmal wieder morpho- 
logisch scharf gekennzeichnet, da jetzt zwischen den Kotyledonen die 
jungen Laubblätter sichtbar werden, deren Stiele sich in den nächsten 
Tagen (Absinken der CO,-Kurve) stark strecken. Ähnliche Beziehungen 
lassen sich auch mit der Darstellung des Gewichtes aufweisen. Das 
Minimum vom 10.—14. Tage fällt mit einer Zeit stetiger und starker 
Gewichtszunahme zusammen. Das 1. Maximum liegt am Beginn dieser 
Periode, das 2. Maximum an ihrem Abschluß zu einer Zeit, wo sich 
eine Gewichtszunahme nicht mehr feststellen läßt. 


bb) Die CO,-Abgabe keimender Kürbisse in Kaliumazetat. 

SKRAUP und WEBER haben darauf hingewiesen, daß Kürbiskeimlinge, 
wenn man sie in K-Azetatlösungen zieht, kennzeichnende Veränderungen 
aufweisen, die sich einmal morphologisch ausprägen, aber auch chemisch 
faßbar sind und sich z. B. in einer ganz kennzeichnenden Änderung der 
Jodzahl ihres Öles zeigen. Es lag daher nahe, zu prüfen, ob auch in 
der CO,-Abgabe derart gezogener Keimlinge Unterschiede gegenüber 
in Wasser gezogenen Pflanzen festzustellen sind. Das ist nun in der Tat der 
Fall. Ich zog Serien von 30 Keimlingen in 0,05%iger K-Azetatlösung 
(mit schwachem Zusatz von Ca-Azetat 1:1000). 

Schon ein flüchtiger Blick zeigt (Abb. 2a), daß die CO,-Abgabe 
in K-Azetat gezogener Pflanzen wesentlich höher liegt als bei den in 
Wasser gezogenen. So liegen die beiden Maxima bei 28 und 30 mg/h, 
während sie bei in Wasser gezogenen Pflanzen bei 18 und 20 mg/h 
liegen. Das dazwischen liegende Minimum ist zwar auch deutlich aus- 
geprägt, sinkt aber an seiner tiefsten Stelle auf nur 17,5 mg/hab, während 
es bei den Kontrollpflanzen bei 10,5 mg liegt. 

Vergleichen wir nun damit das Wachstum (Abb. 2b) der Pflanzen, 
so machen sich die von WEBER beschriebenen Unterschiede wieder deutlich 
bemerkbar. Die bezeichnende Verkürzung der Wurzel sowie das stärkere 
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Wachstum des Hypokotyls a . 
kommen zum Ausdruck, ebenso 
läßt sich eine Vergrößerung des A 
Frischgewichtesfeststellen. Dass - 
1. Maximum der CO,-Abgabe, iT \\ 
das hier um einen Tag später L y 
als bei den Wasserpflanzen 4 
liegt, fällt auch hier gerade auf 
den Punkt der Hypokotyl- 
kurve, wo sie zum stärksten Î 15 
Anstieg umbiegt. Die eigent- 
liche starke Verlängerung des sé 
Hypokotyls fällt wieder mit y|/J/+ 
den niedrigen Werten der CO,- / V4 
Kurve zusammen. Das 2. Maxi- / Ya 
mum: fällt in eine Zeit, wenn sl 
das Hypokotyl kaum noch 
wächst, und fällt zeitlich, wie 
bei den Wasserkurven be- 
schrieben, mit der Entfal- 
tung der ersten Laubblätter 
zusammen. = 
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cc) Die CO,-Abgabe keimender / 
Kürbisse in Natriumazetat. 

Um noch ein weiteres Azetat 
auszuprobieren, wurden Pflan- 
zen in 0,05%iger Lésung von 
Na-Azetat gezogen. Auch hier 5 I 4975 
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alle Werte ganz ausgesprochen 0 2 76 Tage ? 
höher liegen, und daß Na- Abb. 2. Kürbiskeimling, a CO,-Abgabe, 
Azetat auf dieCO,-Abgabe aus- b Wachstum in Kaliumazetat. 


gesprochen steigernd wirken 

muß. Setzen wir nun die Punkte dieser Kurve in Beziehung zu den 
morphologischen Verhältnissen der Keimlinge, so finden wir ähnliche 
Verhältnisse wie beim K-Azetat. Das 1. Maximum (am 10. Tage) liegt 
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Abb. 4. Kürbiskeimling, 
CO,-Abgabe in Kaliumchlorid. 
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auch hier gerade dann, ehe 
der größte Streckungswert des 
Hypokotyls (und der Wurzel) 
erreicht wird. Die stärkste 
Streckung beider Organe fällt 
mit einem Absinken der CO,- 
Abgabe zusammen. Das2.Maxi- 
mum liegt zu einer Zeit, wenn 
die Pflanze kaum noch ein 
Längenwachstum aufweist. 


dd) Die Kohlensäureabgabe 
keimender Kürbisse 
in Kaliumchlorid. 

SKRAUP und WEBER hat- 
ten schon darauf hingewiesen, 
welch eigenartige Rolle Kalium- 
chlorid bei der Entwicklung 
von Kiirbiskeimlingen zu spie- 
len vermag. Ich priifte des- 
halb, wie in einer 0,05 %igen 
Kaliumchloridlésung die CO,- 
Abgabe verläuft, und ob sich 
Beziehungen zur morphologi- 
schen Entwicklung herstellen 
lassen. 

Stellt man die stündliche 
Abgabe von CO, fest, so findet 
man eine Kurve (Abb. 4), die 
eine gewisse Ähnlichkeit mit 
dem bisher Beobachteten darin 
zeigt, daß sich 2 Maxima fest- 
stellen lassen, wenn auch das 
dazwischen liegende Minimum 
außerordentlich flach ist. Die 
zeitlichen Beziehungen sind 
ähnlich wie bei den bisherigen 
Kurven. Das 1. Maximum liegt 
am 10. Tage und fällt unmittel- 
bar vor die stärkste Längs- 
streckung des Hypokotyls. Das 
2. Maximum liegt wieder außer- 


ordentlich spät (am 21. Tage), zu einer Zeit, wenn das Hypokotyl keine 


Streckung mehr aufweist. 
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ee) Die CO,-Abgabe keimender os 
Kiirbisse in Natriumchlorid. 








Werden Kürbispflanzen in „| A | \ 
0,05%iger NaCl-Lösung ge- ~ 
zogen, so läßt sich aus der CO,- \ 
Abgabe der Pflanzen eine 2 / Y 


Kurve berechnen (Abb. 5), 
die nun wieder sehr deutlich 
2 Maxima und das dazwischen t 
liegende Minimum der CO,- co,” / 
Abgabe erkennen läßt. Dabei 
bildet diese Kurve aber inso- / 
fern eine Ausnahme, als das 70 a 
1. Maximum (am 10. Tage) IK 1 wl 
bereits deutlich mit der starken YW 
Verlängerung des Hypokotyls 5 
zusammenfällt, wenn es auch, 

wie die Gewichtskurve zeigt, 
gerade vor dem stärksten Ge- 0 2 2 76 20 Tage 
wichtszuwachs liegt. Auch das Abb. 5. Kürbiskeimling, CO,-Abgabe 
Minimum ist etwas verschoben, in Natriumchlorid. 

und geringe Werte der CO,- 
Abgabe finden sich noch zu 
einer Zeit, wenn die Verlänge- 8 /, 
rung des Hypokotyls nur noch N 
geringfügig ist. 
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ff) Die CO,-Abgabe keimender 15 
Kürbisse in Kaliumphthalat. 





Da von den vorherigen (0, 
Lösungen bekannt war, daß 0 


/ 
sie stark verändernd in den 7 





Stoffwechseleingreifen können, 
sollte nun noch einmal geprüft 
werden, ob es nicht gelingen 
kann, dieK-Wirkung möglichst 
rein zum Ausdruck zu bringen. Hr 
Dazu wurde ein Salz des Ka- 7” TP ly gece ¥ > 
liums mit der Phthalsäure ge- nn = Se” 
wahlt, um in dem Kalium- 

phthalat einen Körper zu haben, von dem die Pflanzen aller Wahrschein- 
lichkeit nach nur das Kalium verwerten können, da unwahrscheinlich 
ist, daß die Phthalsäure im pflanzlichen Stoffwechsel eine Rolle spielt. 
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Auch hier (Abb. 6) findet sich in der CO,-Abgabe der bisher stets 
beobachtete Verlauf der Kurve: 2 Maxima, die durch ein Minimum 
getrennt sind. Das 1. Maximum ist zwar auf den 11. Tag verschoben, 
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Abb. 7. Kürbiskeimling; Zusammenstellung a der CO,-Abgabe, b des Hypokotylwachs- 
tums, c der Gewichte, d des Wurzelwachstums. Die Kurven bedeuten: H,0, 
----- Na-Azetat, ——— K-Azetat, ee KÜl, ==. K-Phthalat, ------- NaCl. 





liegt aber doch noch zu Beginn der stärksten Verlängerung und der 
stärksten Gewichtszunahme der Keimlinge. Das 2. Maximum (am 
20. Tage) zeigt die übliche Lagerung und fällt mit dem Entstehen der 
Laubblätter zusammen. 
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Stellen wir zum Schluß noch einmal die am Kürbis gewonnenen 
Ergebnisse zusammen, so treten auffallende Regelmäßigkeiten hervor. 
In Abb. 7a sind die sämtlichen Kurven der CO,-Abgabe zusammengestellt, 
wobei ich mich bei den einzelnen Flüssigkeiten auf die Wiedergabe einer 
einzigen Kurve beschränkt habe. Wir sehen, wie die gesamten Kurven 
der Salzlösungen sich zu einer Gruppe zusammenfinden. Ein deutlicher 
Unterschied ist nur bei der Wasserkurve gegeben. Ihr ganzer Verlauf 
ist wesentlich tiefer, und nur am Anfang während des Aufstieges zum 
1. Maximum fällt auch sie mit den anderen Kurven zusammen. Die 
Werte für die beiden Maxima und das Minimum liegen bereits um 
50% niedriger als bei den übrigen Kurven. Auch ist auffallend, daß die 
Maxima zeitlich etwas früher liegen, und zwar im allgemeinen um einen 
Tag beim 1. Maximum, und um 2 Tage beim 2. Maximum. 

Bei den Hypokotylen (Abb. 7b) finden wir wieder, daß die Kurven 
annähernd zusammenfallen, die Wasserkurve verläuft dabei zwischen 
den anderen Kurven. Nur die in K-Phthalat gezogenen Pflanzen zeigen, 
namentlich im späteren Teil, eine Hemmung des Hypokotylwachstums. 
Sehr hübsch läßt sich die zeitliche Übereinstimmung mit den aus- 
gezeichneten Punkten der CO,-Kurve zeigen, deren beide Maxima mit 
den Umbiegungsstellen der S-förmigen Kurve zusammenfallen und die 
Zeit stärkster Streckung einrahmen. Das stärkste Wachstum der Hypo- 
kotyle fällt deutlich mit einer geringeren CO,-Abgabe der Pflanzen zu- 
sammen. Die Maxima der CO,-Abgabe fallen im wesentlichen auch 
mit den Umbiegungsstellen der Kurven zusammen, die das Wurzel- 
wachstum darstellen (Abb. 7d). Allerdings ist diese Übereinstimmung 
nicht so einheitlich wie beim Hypokotylwachstum. Besser zeigen die 
Kurven, die die Gewichtszunahme darstellen (Abb. 7c), daß das 
Maximum der CO;-Abgabe zu Beginn des stärksten Anstieges des Ge- 
wichtes liegt, das 2. Maximum aber, wenn eine wesentliche Gewichts- 
zunahme nicht mehr stattfindet. 


b) Helianthus. 


Die Kurven (Abb. 8a), die die CO,-Abgabe der Sonnenblumen- 
keimlinge darstellen, wurden so gewonnen, daß 30 Samen (Achänen) 
jeden Tag 6 Stunden am Vor- oder Nachmittag unter die Atmungsglocke 
kamen. Die Versuchsanordnung war die gleiche wie bei den Kürbis- 
keimlingen. Der erste Versuch wurde gut 3 Wochen lang (22 Tage) 
durchgeführt, bis sich an den Pflanzen Verfallserscheinungen zeigten. 
Der Versuch wurde zur Kontrolle noch ein zweites Mal und bei den 
wichtigeren Serien auch noch ein drittes Mal wiederholt. Die Maxima 
wurden bei diesen Kurven dann noch einmal durch Einzelbestimmungen 
kontrolliert. Diese besonderen Punkte wurden, wie ich schon erwähnte, 
nach morphologischen Merkmalen bestimmt, da das 1. Maximum in der 
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Regel vor der Hauptstreckung des Hypokotyls liegt und das 2. Maximum 
durch das Erscheinen der ersten Laubblätter gekennzeichnet wird. 
Mit diesen Kohlensäurebestimmungen parallel gehend wurde an 
jedem 2. Tag der Längenzuwachs des Hypokotyls und der Hauptwurzel 
an 30 Keimlingen gemessen und als Durchschnittskurven dargestellt 
(Abb. 8b). Nachdem die Pflanzen mit Filtrierpapier vorsichtig vom 
Wasser befreit waren, wurden 











a sie auf einer Handwage ge- 
- | wogen und auch ihre Gewichts- 
PK N zunahme in einer Kurve dar- 


A Rn gestellt. 





aa) Die CO,-Abgabe keimender 
Sonnenblumen in Wasser. 














Schon am 1. Tage (Abb. 8a) 


8 @ 76 20 Tage 24 . 
ist die CO,-Abgabe der Keim- 





linge beträchtlich, denn sie 
geben 5,5 mg CO, pro Stunde 
ab, am 2. Tage werden schon 





— 7 mg/h abgegeben, dann sinkt 
die Kurve leicht ab, um sich 
am 9. Tage zum 1. Maximum 
mit einer CO,-Abgabe von 








/ en a erfolgt vom 10.—15. Tage wie- 


/ / ig 9 mg/h zu erheben. Darauf 
/ der ein Sinken auf 7,5 mg CO,- 


ht 





Cl 


30 
2% Abscheidung pro Stunde. Vom 





Gewn 




















L | 
2 | 470 15. Tage steigt die Kurve lang- 
0 sam an und erhebt sich am 

E 8 12 76 20 lage 





Lans. ERDE a 20. Tage zum 2. Maximum mit 
"+ Washam tn West. * 10 mg CO,-Abscheidung pro 


Stunde, von da an sinkt sie end- 
gültig ab. Die Kurve verläuft verhältnismäßig schwach ohne starke Hoch- 
oder Tiefpunkte. Betrachten wir nun die Kurven, die uns die morpho- 
logischen Verhältnisse zeigen (Abb. 8b), so finden wir in ihnen auffallende 
Ubereinstimmungen mit der Kurve der CO,-Abgabe. Das 1. Maximum 
der CO,-Abgabe am 9. Tage liegt vor der stärksten Streckung des Hypo- 
kotyls, das Minimum der CO,-Abgabe vom 10.—15. Tage verläuft da- 
gegen parallel mit der stärksten Ausbildung des Hypokotyls. Vom 
15. Tage an, dem Tag des erneuten Anstieges der CO,-Abgabekurve zum 
2. Maximum, finden wir bei dem Hypokotyl nur noch ein geringes 
Längenwachstum. Das 2. Maximum am 20. Tage zeichnet sich 
morphologisch durch das Erscheinen der ersten jungen Blätter zwischen 
den Kotyledonen aus. Bei den Kurven, die das Wurzelwachstum und die 
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Gewichtszunahme zeigen, ergeben sich ähnliche Beziehungen; denn 
vom 9. Tage an erfolgt eine starke Streckung der Wurzel, die allerdings 
am 12. Tage vor Beendigung des Minimums der CO,-Abgabe schon 
eingestellt wird. Das Minimum der CO,-Abgabe fällt andererseits 
gut mit der stärksten Ge- „ 


cu 


wichtszunahme zusammen. W a 


bb) Die CO,-Abgabe keimen- / / A 
der Sonnenblumen im 5 à 


À 4 IV 
Kaliumazetat. D / y} 
Ich habe schon darauf t., a A1 
hingewiesen, daß bei den 9," A ur 
Versuchen von WEBER und 
SKRAUP, keimende Kürbisse 
in K-Azetat zu ziehen, sich 5 
an diesen typische morpho- 
logischeVeränderungen zeig- 
ten. Ich nahm daher an, 0 7 3 @ 76 2 Tage 24 
daß sich auch bei Sonnen- 
blumen solche Veränderun- 
gen zeigen würden und DE 
konnte in der Gestalt der Ps 
Keimlinge sowie in der 
CO,-Abgabe Unterschiede 
gegen die Wasserkurve nach- 
weisen. 15 
Die CO,-Abgabe der à 
Helianthus-Keimlinge (Ab- S 
bildung 9a) wird durch K- 10 
Azetat wesentlich gefördert, = 
in den beiden Maxima wird ff / SH 
stündlich 16 bzw. 18 mg CO, 5 a ] 
abgegeben, während bei den WA 7 
Wasserserien nur 9 bzw. I 410 
10 mg CO, stündlich in = 


0 r 8 @ 6 20Tage? 


dieser Zeit abgegeben wur- pal PRE di 
eo . . ianth ling, ws ie, 
den. Das Minimum ist hier — en in Hamas 


sehr deutlich ausgeprägt, 
es sinkt bis 9 mg CO,-Abgabe am 17. Tage und erreicht bei einer 
Kontrollserie einen ähnlichen Tiefpunkt. 

Betrachten wir den Habitus der Pflanzen, so fallen uns sofort die 
schon von WEBER bei Kürbis beschriebenen Merkmale der K-Azetat- 
pflanzen auf: Die Wurzel ist kurz und knorpelig, das Hypokotyl sehr gut 
gewachsen, auch das Frischgewicht hat bedeutend zugenommen. Das 
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Abb. 10. Helianthus-Keimling, CO,-Abgabe 
in Natriumazetat. 
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Abb. 11. Helianthus-Keimling, CO,-Abgabe 
in Kaliumchlorid. 
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1. Maximum der CO,-Ausscheidung liegt hier um 3 Tage später (am 
12. Tage) als bei der Wasserserie. An diesem Tage ist die Hypokotyl- 
kurve (Abb. 9b) schon in der stärksten Streckung begriffen. Das Wurzel- 
wachstum ist dann schon fast beendet und die größte Gewichtszunahme 


vorbei. Das 2. Maximum liegt 
sehr spät, erst am 22. Tage er- 
folgt es, dann entfalten sich die 
ersten Laubblätter. 


cc) Die CO,-Abgabe keimender 

Sonnenblumen in Natriumazetat. 

Als 2. Azetat benutzte ich 
0,05% iges Na-Azetat. Durch diese 
Lösung wird auch die CO,-Abgabe 
sehr gesteigert. Alle Werte (Ab- 
bildung 10) liegen viel höher als 
bei der Wasserserie. Das 1. Maxi- 
mum ist nur um einen Tag ver- 
schoben, ist also am 10. Tage und 


übertrifft mit seinem Wert von 15,5 mg stündlicher CO,-Abgabe das 
1. Maximum der Wasserserie (9) beträchtlich. Das Minimum ist nicht 


sehr stark ausgeprägt. Das 
2. Maximum erfolgt am 19. Tage 
mit 16,5 mg CO,-Abgabe pro 
Stunde. 

Vergleichen wir diese Kurve 
mit den vorigen, die uns die 
morphologischen Verhältnisse 
zeigen, so sehen wir, daß am 
10. Tage, dem Tage, wo das 
1. Maximum der CO,- Abgabe 
erfolgt, das Hypokotyl schon 
in lebhafter Streckung ist, wäh- 
rend das stärkste Wurzelwachs- 
tum und die größte Gewichts- 
zunahme dann erst erfolgen. Am 


Ende des Minimums sind Hypokotyl und Wurzel schon fast aus- 
gewachsen, die Wurzel ist durch die Azetatwirkung wieder kurz und 
dick geworden. 


dd) Die CO,-Abgabe keimender Sonnenblumen in Kaliumchlorid. 

SKRAUP und WEBER zeigten schon, daß Kaliumchlorid eine sehr 
stark fördernde Wirkung auf die Entwicklung der Kürbiskeimlinge hat. 
Ich wollte nun sehen, ob sich dieser fördernde Einfluß auch auf die 
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CO,-Abgabe und das Wachstum der Sonnenblumenkeimlinge erstreckt 
und zog deshalb 30 Keimlinge in 0,05%iger KCl-Lésung. Die Kurve der 
CO,-Abgabe (Abb. 11) zeigt sehr starke Ähnlichkeit mit der der Na-Azetat- 
serie, nur liegen die Maxima um einen Tag später, am 11. und 21. Tage und 
sind annähernd gleich hoch. Die CO,-Abgabe wird also auch durch KCl 
sehr gefördert. Am 11. Tage be- 
findetsichdasHypokotylschon mg A \ 
in der stärksten Streckung, 5 ” Z . 
ebenso wie die Wurzel dann es 

am stärksten wächst und das 

Gewicht stark ansteigt. Nach , À 
Beendigung des Minimums ist /, 
die Pflanze schon fast aus- NI 
gewachsen. Mit dem 2. Maxi- 

mum der CO,-Abgabe fallt wie- 
der das Erscheinen der Laub- 
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blätter zusammen, die sich im 
KCl besonders gut entwickeln. . 
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Abb. 12. Helianthus-Keimling, CO,-Abgabe 
à F in Natriumchlorid. 
ee) Die CO,-Abgabe keimender 
Sonnenblumen in Natrium- my 5 








chlorid 15 
. 7 \ 
Nehmen wir statt des KCl SLI . 
eine 0,05 %ige NaCl-Lésung, so j + 





sehen wir (Abb. 12), wie auch 70 
hier die CO, - Abgabe sehr ge- Î 7 
fördert wird. Wir sehen an “% pee, 
dieser Kurve wieder. deutlich TE 
die beiden Maxima und da- 
zwischen das Minimum. Das 
1. Maximum mit 16,5mg 00, , D} | + ki 
Abgabe liegt etwas mehr am . à 

Beginn der stärksten Streckung nids ~~ 
der Wurzel, es fällt aber mit 

der stärksten Streckung des Hypokotyls und auch mit der stärksten 
Gewichtszunahme zusammen. Das 2. Maximum zeigt mit 17,5 mg CO,- 
Abgabe pro Stunde einen sehr guten Wert. 
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ff) Die CO,-Abgabe keimender Sonnenblumen in Kaliumphthalat. 

Um einmal eine möglichst reine K-Wirkung auf die Keimlinge aus- 
zuprobieren, zog ich sie in 0,065%igem K-Phthalat, das isotonisch einer 
0,05%igen K-Azetatlösung ist. Die Phthalsäure kann höchstwahrschein- 
lich nicht von der Pflanze verwertet werden, wenigstens hat man bis jetzt 
noch nicht gefunden, daß sie im Pflanzenstoffwechsel eine Rolle spielt. 
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Der Verlauf der CO,-Abgabekurve (Abb. 13) ist im wesentlichen 
der gleiche wie bei den vorhergehenden Kurven. Das 1. Maximum 
mit 15mg CO,-Abgabe pro Stunde am 11. Tage liegt am Beginn der 
stärksten Streckung der Wurzel und des Hypokotyls. Beim 2. Maxi- 
mum (16 mg CO,-Abgabe pro Stunde) am 20. Tage ist die Pflanze 
schon voll entwickelt. 
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Abb. 14. Helianthus-Keimling; Zusammen- us 
stellung a der CO,-Abgabe, b des Hypo- À 
kotylwachstums, ce der Gewichte, d des SI 


Wurzelwachstums. Bedeutung der 
Einzelkurven vgl. Abb. 7. 
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Bei der Zusammenfassung der gefundenen Ergebnisse sehen wir 
(Abb. 14a) auffallende Ähnlichkeiten zwischen den sämtlichen Kurven 
der CO,-Abgabe. Die Kurven des Kaliumchlorids, Natriumchlorids, 
Natriumazetats und Kaliumphthalats schließen sich zu einer Gruppe 
zusammen. Nur die Wasserserie und die Kaliumazetatserie fallen aus 
dieser Gruppe heraus. Die Wasserserie verläuft nur am Anfang mit den 
übrigen Kurven zusammen, sondert sich dann aber durch ihre niedrigen 
Werte ab, die etwa um 50% niedriger als bei den anderen Kurven sind. 
Das 1. Maximum liegt auch um einen Tag früher. Die K-Azetatserie 
liegt am Anfang wesentlich höher als die anderen Kurven, vor allem 
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zeichnet sie sich aber durch das sehr tiefliegende, sehr ausgeprägte 
Minimum aus. 

Bei den Hypokotylen (Abb. 14b) fallen die Kurven fast alle zu- 
sammen, nur die K-Azetatpflanzen zeichnen sich durch besondere 
Länge des Hypokotyls aus. Vergleichen wir die Kurven der CO,- 
Abgabe mit den Kurven des Hypokotylwachstums, so fällt wohl das 
2. Maximum der CO,-Abgabe in eine Zeit, wo die Hypokotyle sich kaum 
noch verlängern. Das 1. Maximum dagegen liegt bei den Kurven, 
die die CO,-Abgabe zeigt, zu verschieden, um sich eindeutig mit dem 
Längenwachstum des Hypokotyls in Beziehung bringen zu lassen. Die 
Kurven, die die Längen der Wurzeln (Abb. 14d) in den einzelnen Lösungen 
wiedergeben, zeigen untereinander große Übereinstimmung. Dasselbe 
gilt vom Gewicht der Pflanzen (Abb. 14c). 

Sucht man in der Literatur nach Werten, aus denen man die CO,- 
Abgabe von Sonnenblumenkeimlingen ersehen kann, so können gewisse 
Anhaltspunkte aus der Arbeit von Kipp-West-Bricges entnommen 
werden. Zwar war die Anzucht der Keimlinge wesentlich anders, 
da die Samen im freien Lande zur Keimung gebracht wurden und 
beginnend mit dem Hervorkommen aus der Erde in das Labora- 
torium gebracht und ihre CO,-Abgabe bei 10°C gemessen wurde. 
Rechnet man ihre Werte um, so findet man, daß die jüngsten von 
ihnen gemessenen Keimlinge ungefähr 7—8 Tage alt waren und 
eine CO,-Abgabe von 2,13 mg/h für 30 Keimlinge bei 10° aufweisen. 
Bedenkt man, daß unsere Keimlinge bei 21° gemessen wurden, so 
kommt man unter Berücksichtigung der van’r Horrschen Regel zu 
Werten von über 4 mg, also verhältnismäßig hohen Werten, die 
sich mit unseren vergleichen lassen. 


SchluBbetrachtungen. 


Vergleichen wir die CO,-Abgabe etiolierter Keimpflanzen von Kiirbis 
und Sonnenblume, so ist auffällig, daß beide Kurven einigermaßen 
ähnlich verlaufen. Wir finden, daß in Wasser gezogene Pflanzen nach 
anfänglich geringerer CO,-Ausscheidung ein Maximum erreichen. Dann 
erfolgt bei beiden ein Absinken der Werte, das bei der am Kürbis ge- 
wonnenen Kurve, die überhaupt stärkere Unterschiede aufweist, stärker 
ausgeprägt ist. Zum Schluß nach etwa 3 Wochen zeigen beide Pflanzen 
noch einmal ein Maximura der CO,-Abgabe. Da bei diesen Kurven bei 
beiden Pflanzen die Maxima der CO,-Abgabe mit den morphologischen 
Erscheinungen bei der Entwicklung der Keimlinge in Beziehung gesetzt 
werden konnten, insofern das 1. Maximum vor Beginn der stärksten 
Streckung des Hypokotyls liegt, das 2. Maximum mit: der Entfaltung 
der Laubblätter übereinfällt, scheint hier eine allgemeine Beziehung 
vorzuliegen. 
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Die Vermutung, daß Pflanzen, die in Salzlösung gezogen wurden, und, 
wie SKRAUP und WEBER für Kürbis zeigen konnten, tiefgreifende Ver- 
änderungen in der morphologischen Gestalt wie im Stoffwechsel (Jodzahl 
usw.) aufweisen, auch in ihrer CO,-Abgabe gegenüber normalen Pflanzen 
Unterschiede aufweisen würden, ließ sich aufs beste bestätigen. Die 
Pflanzen zeigen in allen 5 untersuchten Lösu.igen eine wesentlich größere 
CO,-Abgabe in der Stunde. Ein Unterschied, der sich im allgemeinen etwa 
vom 9. Tage an bemerkbar machte und sowohl beim Kürbis wie bei der 
Sonnenblume aufs deutlichste in Erscheinung trat. Es ist naheliegend, 
bei den so übereinstimmenden Veränderungen, die die Salzlösungen 
hervorrufen, an eine Beeinflussung des py zu denken. SKRAUP und WEBER 
haben diesen Einwand für ihre Kulturen bereits zurückgewiesen, und da 
ich für meine Lösungen Salze benutzte, die teilweise neutral sind (NaCl, 
KCl) oder schwach alkalisch, wie die Azetate, oder ganz schwach sauer 
(K-Phthalat), die also die H-Ionenkonzentration, wenn überhaupt, nach 
ganz verschiedener Richtung verschieben mußten, so ist es unwahrschein- 
lich, daß sie dann auf die CO,-Abgabe der Pflanzen eine im wesentlichen 
gleichgerichtete Wirkung hervorbringen sollten. Fragt man sich anderer- 
seits, wie überhaupt die stärkere CO,-Abscheidung zu erklären ist, so 
möchte ich auf die Ansichten von SKRAUP und WEBER verweisen, daß 
Azetate als Nährstoffe verwendet werden können, den anderen Salzen 
aber eine stimulierende Wirkung zuzuschreiben ist. Daß Salzlösungen 
starken Einfluß auf die CO,-Ausscheidung ausüben können, hat unter 
anderen Lyon an Versuchen mit einem ganz andersartig gearteten Objekt, 
den Sprossen von Elodea, gezeigt. 


Unsere’ Kurven erlauben uns, weiter zu berechnen, wieviel CO, die 
Pflanzen während ihrer ganzen Lebenszeit abgeben können. Da wir den 
Wert der CO,-Abgabe für 6 Stunden haben, handelt es sich nur darum, 
den Wert für die übrigen 18 Stunden des Tages zu finden. Das kann 
nicht einfach durch Vervierfachen des Wertes erreicht werden, da am 
nächsten Tage die Werte meistens andere sind. Es wurde daher für die 
übrigen 18 Stunden ein allmählicher Übergang zum Wert des folgenden 
angenommen und der graphisch berechnete Unterschied der ver- 
vierfachten Menge addiert oder subtrahiert. Stellen wir nun auf diese 
Weise die Menge CO, zusammen, die 30 Kürbiskeimlinge in 22 Tagen 
abgeben, so kommen wir zu folgender Tabelle: 


30 Kürbiskeimlinge in H,O geben in 22 Tagen. . . . 6536,4 mg CO, ab. 
2,08 g Fett 

30 Kürbiskeimlinge in K-Azetat geben in 22 Tagen. . 9744 mg CO, ab. 
3,10 g Fett 

30 Kürbiskeimlinge in Na-Azetat geben in 22 Tagen . 8552 mg CO, ab. 
2,72g Fett 

30 Kürbiskeimlinge in KCl geben in 22 Tagen . . . 9687 mg CO, ab. 


3,08 g Fett 
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30 Kürbiskeimlinge in NaCl geben in 22 Tagen . . . 9558 mg CO, ab. 
3,04 g Fett 

30 Kürbiskeimlinge in K-Phthalat geben in 22 Tagen . 9222 mg CO, ab. 
2,93 g Fett. 

30 Helianthus-Keimlinge in H,O geben in 22 Tagen . 4047 mg CO, ab. 
1,29 g Fett 

30 Helianthus-Keimlinge in K-Azetat geben in 22 Tagen 6102 mg CO, ab. 
1,94 g Fett 

30 Helianthus-Keimlinge in Na-Azetat geben in 22Tagen 5928 mg CO, ab. 
1,89 g Fett 

30 Helianthus-Keimlinge in KC] geben in 22 Tagen. . 5817 mg CO, ab. 
1,85 g Fett 

30 Helianthus-Keimlinge in NaCl geben in 22 Tagen . 6444 mg CO, ab. 
2,05g Fett 

30 Helianthus-Keimlinge in K-Phthalat geben in 22 Tagen 57% mg CO, ab. 
1,84 g Fett. 


Da es interessant ist, zu wissen, wieviel Fett veratmet werden muß, 
um diese Mengen CO, zu geben, wurde eine Umrechnung nach folgendem 
Schlüssel vorgenommen: Fett besteht näherungsweise aus CH,-Gruppen. 
Es würden also 14g Fett (12 + 2, C = 12,2 H = 2) 44g CO, ergeben 
(C = 12, O = 16). Oder mit anderen Worten, 1 g CO, kann nur aus 
14/44g Fett = 0,3182g entstanden sein. Dabei wurde die Voraussetzung 
gemacht, daß die veratmeten Reservestoffe durchweg Fett sind, was 
bei dem großen Gehalt der Samen an Fett (etwa !/,) und den im ruhenden 
Samen nur zu wenigen Prozenten vorhandenen Kohlehydraten in großen 
Zügen zutreffen wird. Die auf diese Weise umgerechneten Mengen sind 
in der Tabelle ebenfalls eingetragen. Da 30 Kürbissamen im Durchschnitt 
3,7 g Fettsäuren enthalten, die in H,O gezogenen Kürbissamen aber nur 
2,08 g Fett als CO, abgeben, so bleibt noch reichlich Fett zum Aufbau 
der Zellwände übrig. Auch bei den in Salzlösungen gezogenen Pflanzen, 
wo die CO,-Abgabe, z. B. bei K-Azetat, 3,10 g Fett erfordert, liegt diese 
Zahl noch vermutlich unter der überhaupt im Samen vorhandenen 
Fettmenge. 

Dieselbe Rechnung wurde für Helianthus-Keimlinge durchgeführt, 
und die Werte sind auch in der Tabelle dargestellt. Hier ist es aber un- 
möglich, die großen abgegebenen CO,-Mengen nur auf Verbrauch von Fett 
zurückzuführen, da 30 Samen nur 0,74g Fett enthalten, die bei den 
H,0-Pflanzen abgegebene CO,-Menge aber bereits einen Verbrauch von 
1,29 g Fett erfordern würde. Man muß daher prüfen, ob nicht andere 
Inhaltsbestandteile des Samens verarbeitet werden können. Es wäre 
möglich, daß der Proteingehalt der Samen, der bis zu etwa 30% aus- 
machen kann, unter gewissen Umständen veratmet werden könnte. 
So fand DELEANO bei atmenden Weinblättern, daß sie, wenn man sie 
längere Zeit verdunkelt, Proteine veratmen, dasselbe gibt MALHOTRA 
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für Erbsen an. Der Proteingehalt der Keimlinge wurde vor dem ersten 
Maximum bestimmt, dann nach dem 1. und nach dem 2. Maximum 
der CO,-Abgabe. Die Versuche ergaben klar, daß wir keinen Anhalts- 
punkt haben, im Protein die Quelle für die übergroße CO,-Produktion 
zu suchen. Herrn Dr. Lossen möchte ich für die freundliche Anfertigung 
der Untersuchungen auch an dieser Stelle danken. 


Versuch I. 20 Helianthus-Keimlinge in H,O am 6. Tage ihrer Ent- 
wicklung enthalten 0,329 g Protein. 

Versuch II. 20 Helianthus-Keimlinge in H,O am 12. Tage ihrer 
Entwicklung, also nach dem 1. Maximum enthalten 0,326 g Protein. 

Versuch III. 20 Helianthus-Keimlinge in H,O am 22. Tage ihrer 
Entwicklung nach dem 2. Maximum enthalten noch 0,307 g Protein. 

Die 2. Versuchsreihe wurde gleichzeitig angesetzt. Sie bestand aus 
Keimlingen, die in K-Azetatlösung gezogen wurden. 

Versuch Ia. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Azetat am 6. Tage ihrer 
Entwicklung enthalten 0,307 g Protein. 

Versuch Ila. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Azetat am 12. Tage ihrer 
Entwicklung nach dem 1. Maximum enthalten 0,275 g Protein. 

Versuch IIIa. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Azetat am 22. Tage 
ihrer Entwicklung nach dem 2. Maximum enthalten 0,351 g Protein. 

Bei einer 3. Versuchsreihe wurden die Keimlinge in K-Phthalat- 
lösung gezogen. 

Versuch Ib. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Phthalat enthalten am 
6. Tage ihrer Entwicklung 0,3074 g Protein. 

Versuch IIb. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Phthalat enthalten am 
12. Tage ihrer Entwicklung 0,3001 g Protein. 

Versuch IIIb. 20 Helianthus-Keimlinge in K-Phthalat enthalten am 
22. Tage ihrer Entwicklung 0,3056 g Protein. 

Bei einer 4. Versuchsreihe wurden die Helianthus-Keimlinge in Na- 
Azetat gezogen. 

Versuch Ic. 20 Helianthus-Keimlinge in Na-Azetat enthalten am 
6. Tage ihrer Entwicklung 0,2653 g Protein. 

Versuch IIc. 20 Helianthus-Keimlinge in Na-Azetat enthalten am 
12. Tage ihrer Entwicklung 0,2653 g Protein. 

Versuch IIIc. 20 Helianthus-Keimlinge in Na-Azetat enthalten am 
22. Tage ihrer Entwicklung 0,3394 g Protein. 


Da die Fettmenge bei Helianthus nicht ausreicht, um die gesamte 
im Leben des Keimlings abgegebene CO,-Menge zu erklären, eine Ab- 
nahme des Proteingehaltes aber nicht gefunden werden konnte, muß hier 
ein noch unbekannter Einfluß vorliegen, der die CO,-Abgabe so stark 
emportreibt. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 


1. An Keimpflanzen von Kiirbis und Sonnenblume wurde an jedem 
Tag 6 Stunden lang die ausgeschiedene CO,-Menge bestimmt und daraus 
eine Kurve gezeichnet. Die CO,-Bestimmung wurde in der üblichen Weise 
ausgeführt, indem ein Strom CO,-freier Luft an den Keimlingen vorbei- 
strich und die von ihnen abgegebene Kohlensäuremenge in Barytlauge 
aufgefangen wurde. 


2. In Wasser gezogene, etiolierte Kürbiskeimlinge zeigten charakte- 
ristische Schwankungen in der CO,-Ausscheidung. Zwischen einem 
Maximum am 9. Tage und einem 2. Maximum am 19. Tage war ein 
starkes Minimum eingeschaltet. Wie Vergleiche mit der morphologischen 
Entwicklung der Keimlinge zeigten, fällt die Zeit der geringsten CO,- 
Abgabe mit der stärksten Streckung des Hypokotyls zusammen, während 
die beiden Maxima am Anfang und am Ende der Streckungsperioden 
liegen. ’ 

3. Labi man Kürbiskeimlinge in Salzlösungen wachsen (es wurden 
0,05%ige Lösungen von K- und Na-Azetat, K- und Na-Chlorid und 
K-Phthalat benutzt), so zeigt sich ganz allgemein eine stark erhöhte 
Abgabe von CO,. Die Form der Kurve mit ihren beiden Maxima und 
dem dazwischen liegenden Sinken der Werte findet sich hier aber eben- 
falls, auch die Übereinstimmung mit der morphologischen Entwicklung 
der Keimlinge ist die gleiche wie bei den in H,O gezogenen Pflanzen. 


4. An in H,O gezogenen etiolierten Sonnenblumenkeimlingen verläuft 
die CO,-Abgabe in ähnlicher Weise wie beim Kürbis. Wieder lassen 
sich 2 Maxima und eine dazwischen geschaltete Zeit geringerer CO,- 
Abgabe feststellen.. Die ganze Kurve ist hier aber flacher. 


5. Werden die Helianthus-Keimlinge in Azetat-, Chlorid- oder Phthalat- 
lösungen gezogen, läßt sich wieder eine stark vergrößerte CO,-Abgabe 
feststellen. Die kennzeichnende Form der Kurve bleibt zwar die gleiche, 
aber Maxima und Minima liegen wesentlich höher als bei den in Wasser 
gezogenen Pflanzen. Das 1. Maximum liegt oft später und fällt dann 
mit der größten Streckung des Hypokotyls zusammen. 


6. Berechnet man das gesamte CO,, das während der dreiwöchigen 
Beobachtung von den etiolierten Keimlingen abgeschieden wird, so zeigt 
sich, daß beide Pflanzen in Salzlösungen wesentlich mehr CO, ab- 
geschieden haben als in Wasser. Beim Kürbis reicht die im Samen 
enthaltene Fettmenge völlig aus, um auch die großen CO,-Mengen zu 
entwickeln. Bei der Sonnenblume ist das nicht der Fall, und da sich ein 
Verbrauch des in den Pflanzen enthaltenen Proteins nicht nachweisen 
läßt, muß an der starken CO,-Ausscheidung ein vorläufig noch un- 
bekannter Einfluß wirksam sein. 
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ZUR METHODIK DER WUCHSSTOFFBESTIMMUNG. 


Von 


Hans LinsEr. 
Mit 23 Textabbildungen (28 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 5. April 1938.) 


Das Ziel der Arbeit, über deren ersten Teil hier berichtet wird, ist die 
Klärung des Zusammenhangs zwischen der mineralischen, insbesondere 
der Stickstoffernährung der Pflanze und ihrem Wuchsstoffgehalt!. Daß 
den Wuchsstoffen der Gruppe A eine ganz wesentliche Rolle im Pflanzen- 
wachstum zukommt, ist heute zweifelsfrei sichergestellt, wenn auch 
ihre Funktionen im einzelnen noch wenig bekannt sind. Die Bearbeitung 
der Fragen, die sich an das vorliegende Thema knüpfen, erfordert zu- 
nächst eine zuverlässige Methode zur Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes 
von Pflanzen bzw. Pflanzenextrakten. 

Seit der Entdeckung des Auxins durch WENT (55) und Köcı (19, 20) 
sind eine große Anzahl anderer, ähnlich wirksamer Körper aufgefunden 
worden, so daß heute etwa 60 verschiedene Wuchsstoffsubstanzen auf- 
gezählt werden können (vgl. Anhang). Welcher dieser vielen Stoffe 
nun in der Pflanze tatsächlich vorkommt und als „Hormon“ fungiert, 
ist heute noch nicht genügend bekannt. Man wird annehmen dürfen, 
daß nur einer der wirksamsten Stoffe das natürlich vorhandene Hormon 
sein kann. 

Es sind zwar bereits mehrfach Versuche unternommen worden, den 
Wuchsstoffgehalt von Pflanzen und Pflanzenorganen quantitativ zu 
bestimmen (1, 2, 32, 52), doch wurde hierbei nur die physiologische Wirk- 
samkeit der Organteile oder deren Extrakte auf eine Testpflanze fest- . 
gestellt, ohne daß dabei immer auch die Natur der wirksamen Sub- 
stanzen im einzelnen chemisch zu klären versucht worden wäre. F. Köcı 
hat zwar gezeigt, daß in den Graskoleoptilen das Auxin der wirksame 
Stoff ist (25), doch fehlen ähnliche Untersuchungen in größerer Zahl 
an mehreren und anderen Pflanzenarten. Das Vorkommen von Hetero- 
auxin in höheren Pflanzen ist zwar vielfach vermutet, aber bisher nicht 
exakt nachgewiesen worden. Daß es nicht pflanzenfremd ist, zeigt 
seine Gegenwart in der Hefe (26). 

Da es durch sein Vorkommen im Harn sowie bei Fäulnisvorgängen vielfach 


in den Boden gelangt, wahrscheinlich auch durch die Wurzeln von den Pflanzen 
aufgenommen werden kann (35, 38) und zudem das Wurzelwachstum in geringsten 


ı Zwei kleine orientierende Arbeiten auf diesem Gebiete liegen bereits vor: 
G. S. Avery jr., P. R. BURKHOLDER und H. B. CREIGHTON, vgl. (2). 
15b 
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Konzentrationen wesentlich zu beeinflussen vermag, muß es auch für jene Pflanzen 
von besonderer Bedeutung sein, die es selbst nicht zu bilden vermögen. 

n Ermangelung der genauen Kenntnis der Natur des in bestimmten 
Pflanzen vorliegenden Hormons erscheint es von vornherein nicht an- 
gebracht, auf rein chemischem Wege an die quantitative Bestimmung 
des Wuchsstoffgehaltes in Pflanzen heranzugehen. Zudem fehlt bisher 
jede chemische Methode, Wuchsstoffe, z. B. das Auxin, in den kleinen 
Mengen, in denen es in der Pflanze vorkommt, quantitativ zu ermitteln. 
Lediglich für das Heteroauxin ist eine chemische Arbeitsweise bekannt. 

S. WINKLER und L. PETERSEN haben gefunden, daß Heteroauxin ähnlich wie 
Tryptophan (59) je Mol in Gegenwart von 2 Molen Kupfer (als Sulfat) und 1 Mol 
Glyoxylsäure mit konzentrierter Schwefelsäure eine leuchtend rotviolette Färbung 
gibt, die bis zu 3 y im Kubikzentimeter kolorimetrisch erfaßbar ist (60). Da 3 y 
etwa 75000 AE entsprechen, ist die Empfindlichkeit dieser Methode nicht sehr 
groß. Ähnlich verhält es sich mit der von Larsac# und Lorz (34) nur zu Kontroll- 
bestimmungen an Pasten verwendeten, bis etwa 5y empfindlichen Rotfärbung 
des Heteroauxins durch salzsaures Eisenchlorid. 

So bleiben nur die biologischen Testverfahren übrig, von denen 
heute schon eine ganze Reihe vorliegt, die mehr oder weniger über die 
qualitative Erkennung der Wuchsstoffwirksamkeit hinaus auch zu ihrer 
quantitativen Erfassung geeignet erscheinen. Bei der Wahl einer der 
vorhandenen Methoden mußten im Hinblick auf den Zweck der hier 
begonnenen Untersuchungen folgende Punkte berücksichtigt werden: 

Da zum Vergleich verschiedener Lebensalter und Entwicklungsstufen von 
Pflanzen über mehrere Wochen und Monate zeitlich verschiedene Bestimmungen 
verglichen werden müssen, soll die gesuchte Methode zu verschiedenen Zeiten 
möglichst gleichmäßige, ‚vergleichbare Werte liefern. 

Sie muß auch über einen möglichst breiten Konzentrationsbereich hin anwend- 
bar sein, da große Kc trati hiede zu erwarten sind. 

Die Methode soll ferner gegen Schwankungen der Temperatur, der Feuchtig- 
keit und anderer Außenfaktoren möglichst wenig empfindlich sein, da kein Klima- 
raum zur Verfügung steht. 

Weiterhin müssen die benötigten Versuchspflanzen das ganze Jahr über in 
gleicher Beschaffenheit möglichst einfach und schnell zu erhalten sein und sollten 
in möglichst kleinem Raum in möglichst großer Anzahl aufziehbar sein, da größere 
Versuchsreihen gleichzeitig durchzuführen sind. 

Die Methode soll das Arbeiten mit Extrakten gestatten, damit die erhaltenen 
Werte auf geeignete Vergleichsgrößen (Frischgewicht, Trockengewicht, Wassergehalt 
oder andere) bezogen werden können. 

Nach diesen Gesichtspunkten schieden von den vielen bekannten 
Methoden (4, 5, 6, 7, 8, 10, 15, 16, 17, 18, 20, 28, 29, 30, 31, 33, 37, 40, 44, 
47, 48, 49, 50, 51, 55, 56, 58) alle jene, die nicht mit Avena-Koleoptilen 
arbeiten, zunächst schon wegen der gegenüber Avena erschwerten Be- 
schaffung von während des ganzen Jahres völlig gleichmäßigen Ver- 
suchspflanzen aus. Unter den Avena-Koleoptil-Methoden kamen die 
von Went und die ihr ähnlichen wegen der ihnen anhaftenden un- 
kontrollierbaren Schwankungen bei nicht gleichzeitigen Bestimmungen 
(Köcı, 28), sowie infolge ihres relativ engen Konzentrationsbereiches 
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und der Ermangelung eines Klimaraumes nicht in Frage; die inter- 
ferometrische (30, 36) sowie die mikrophotometrische (10) wegen der 
Unmöglichkeit, sie in größeren Serien zuverlässig durchzuführen; die 
Methode von Jost und Reıss (17) infolge Fehlens einer klaren Beziehung 
zwischen Wuchsstoff-Konzentration und -Wirkung und das Verfahren 
von KATunsk1J (18) der theoretischen Undurchsichtigkeit seiner Grund- 
lagen wegen, sowie mangels einer Bestätigung von anderer Seite. 

So blieb als aussichtsreichstes Verfahren jenes von F. LAIBACH und 
P. Kornmann (31) bzw. F. Brecut (30) übrig, das mit unverletzten 
Keimlingen arbeitet und schon deshalb eine größere Unabhängigkeit 
von den Außenbedingungen versprach, als sie dem Wentschen Ver- 
fahren eigen sein kann. Auch die Möglichkeit, an Stelle der unhandlichen 
Agarwürfelchen die weitaus handlicheren Lanolinpasten zu verwenden, 
bei denen auch ein besserer Kontakt mit der Versuchspflanze erzielt 
wird als bei den Agarstückchen, gab diesem Verfahren den Vorzug. 
Freilich fehlte ihm bisher noch eine exakte Ausarbeitung. 

Bevor an die Ausarbeitung der Methode herangegangen wurde, sollten 
einige kurze Vorversuche zeigen, ob nicht außer der Avena-Koleoptile ein 
anderes Versuchsobjekt mit vielleicht noch besseren Eigenschaften ge- 
funden werden konnte. Die in diesem Sinne unternommenen Versuche 
mit Keimlingen von Vicia faba und Knotenstücken fertiler Halme einiger 
Gramineen zeigten jedoch, daß die Avena-Koleoptile in bezug auf die 
Empfindlichkeit geringen Wuchsstoffkonzentrationen gegenüber den 
anderen Versuchspflanzen überlegen ist, weshalb sie schließlich als Test- 
pflanze beibehalten wurde. 


1. Vorversuche mit Grashalmknoten. 

Es ist seit langem bekannt, daß die Knoten des Grashalmes diesen dadurch 
in seine aufrechte Stellung bringen und darin erhalten, daß sie, wenn ihr normales 
Wachstum beendet ist, durch geotropische Reizung erneut wieder zu wachsen 
beginnen. H. Scumirz (42) konnte nun zeigen, daß auch künstliche Zufuhr von 
Wuchsstoffen zur Wiederaufnahme des Längenwachstums der Knoten führen kann. 

Wird an einem Halmknoten von Lolium perenne eine geringe Menge 
Heteroauxinpaste einseitig aufgetragen, so erfolgt einseitiges Streckungs- 
wachstum des Knotens, so daß das oberhalb anschließende Halmstück 
nun mit dem basalen einen Winkel bildet. Dadurch, daß die Halme 
selbst gerade bleiben, gewährleisten sie eine exaktere Winkelmessung, 
als sie bei der zumeist in ihrer ganzen Länge sich krümmenden Avena- 
Koleoptile möglich ist. 

Etwa 12 cm lange Halmstücke mit je einem Knoten in der Mitte, bei denen die 
Achsen des oberen und des unteren Halmstückes keinen größeren Winkel als etwa 
2° miteinander bildeten, wurden mit dem basalen Ende in Leitungswasser gestellt 
und in vertikaler Lage befestigt. Bei Lolium perenne genügt es, die Paste seitlich 
auf den Knoten zu streichen. Bei Halmen von Andropogon sorgum, wie sie für 
die in Tabelle 1 zusammengestellten Versuche benützt wurden, ist es jedoch not- 
wendig, zuerst die den Knoten umhüllende Blattscheide zu entfernen, da der 
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Wuchsstoff sonst nur die Bildung einer Falte durch lokales Längenwachstum der 
Blattscheide veranlaBt. Erst wenn die Paste an den freigelegten Knoten unmittel- 
bar herangebracht wird, bewirkt sie bei ihm Zuwachs und die Bildung eines Ab- 
lenkungswinkels. 

Aus den in Tabelle 1 zusammengestellten Versuchen ergibt sich: 
1. Eine deutliche Reaktion auf die Wuchsstoffpaste erfolgt nur bei Kon- 
zentrationen von mehr als 10-*% B-indolylessigsaurem Kalium in Lanolin. 




















Tabelle 1. 
s B-Indolyl- Größe des Ablenkungswinkels nach 
é [Kim Lanoïn| 24 | 48 | 72 | 96 | 120 | 144 | 168 | 192 
> in % Stunden nach dem Auftragen der Paste in Graden 
1 1071 — 31,0 | — 43,5 | — 48,0 | — 49,0 — 49,5 | — 49,5 
2 10-1 — 20,0 | — 29,5 — 37,5 | — 39,5 | — 40,0 
1 10? — 22,5 | — 22,0 | — 22,0 | — 21,5 — 23,0 | — 23,5 
2 102 —5 |—8 —12 |—16 |—18 
2 1073 + 0 |— 3 —6 |—6 |— 6 
2 10 — 4 |— 3 — 3 |— 7,5|— 9 
2 105 + 1,5/+ 2 +2 |+ 1 |— 1 
2 10 + Hr" |+0 — 4,5|+ 0 |— 45 























2. Der nach einer bestimmten Reaktionszeit meBbare Ablenkungswinkel 
ist um so größer, je größer die Wuchsstoffkonzentration der verwendeten 
Paste ist. 3. Die Größe des Ablenkungswinkels erreicht während der 
ersten 120 Stunden nach Versuchsbeginn ihr Maximum und bleibt dann 
annähernd unverändert bestehen!. 

Die Empfindlichkeit der Halmknoten gegenüber Wuchsstoffpasten ist 
zu gering, als daß sie zur quantitativen Bestimmung geringer Wuchsstoff- 
mengen herangezogen werden könnte. 


2. Die Koleoptil-Krümmungsmethode. 
Als Material diente für die vorliegenden Versuche die Hafersorte 
„Flämings-Gold‘“, und zwar stand für die Versuche 1—21 Hochzucht- 
saatgut 1936, für die weiteren Versuche Saatgut vom ersten Nachbau 


1936 zur Verfügung. 

Die Anzucht der Keimpflanzen geschah folgendermaßen: Die nicht gebeizten 
und nicht entspelzten Körner wurden in Leitungswasser, das durch ein BERKEFELD- 
Filter filtriert war, eingequollen, und zwar bei Versuch 1—4 nur 1 Stunde lang 
in Glasflaschen, durch die Luft gesaugt wurde, bei den späteren Versuchen meist? 
48 Stunden lang bei 16—18° C durch Schwimmenlassen der Körner auf der Wasser- 


1 Nicht so bei Lolium perenne. Dort beginnt nach einiger Zeit auch die der 
Paste gegenüberliegende Seite zu wachsen, wodurch sich der Ablenkungswinkel 
nach einiger Zeit wieder verkleinert. Die Ursache dieser Erscheinung ist ein Wuchs- 
stoff-Quertransport, der bei Andropogon infolge des mehrfach höheren Knoten- 
durchmessers zu langsam vor sich geht, um in Erscheinung zu treten. 

2 Bei den Versuchen 1—12 wurde die Dauer der Quellung noch variiert, um 
die günstigste Zeitspanne herauszufinden. 
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oberfläche in flachen Glasschalen, und zwar im Tageslicht um die Mesocotylbildung 
möglichst hintanzuhalten. Nach dem Einquellen in letztgenannter Weise ist bei 
der Mehrzahl der Körner die Radikula bereits sichtbar geworden. Nun wurden 
die Keimlinge jeweils in tönerne Keimschalen auf feuchtes Filtrierpapier gebracht, 
bis ihre Wurzeln eine Länge von mehreren Millimetern hatten, was meist; schon 
29—30 Stunden nach Beginn der Einquellung der Fall war. In diesem Zustande 
nun wurden die Keimlinge einzeln mit einer Pinzette in etwa 14mm Abstand auf 
Glasplatten von 22cm Breite, 5cm Höhe und 1,5 mm Dicke, die mit weißem 
Filtrierpapier doppelt überzogen waren, angebracht und durch drei parallel- 
gespannte Gummibändchen festgehalten, ähnlich wie es LAIBACH und Korn- 
MANN (31) gemacht haben. Auf jeder Platte hatten so 15 Keimlinge Platz. Die 
Körner wurden sorgfältig lotrecht ausgerichtet und entweder mit der „Ventral“- 
oder der „Dorsal“-Seite, nieaber lateralan , 








das Filtrierpapier angelegt. Je 8 oder 15 ‘oll 
solcher, mit Keimlingen besetzter Glas- 

platten wurden in geeigneten Glasgestellen 
in rechteckige, flache Porzellanschalen ge- 
bracht, die soviel BERKEFELD-filtriertes 
Leitungswasser enthielten, daB die Plat- 
ten etwa 1/, bis höchstens 1 em tief ein- : 
tauchten. Die Schalen wurden nun in 
eine Dunkelkammer von annähernd kon- 
stanter Temperatur (22,5—23,5° C) ge- 
bracht und mit hölzernen Dunkelstürzen 


"y 
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Koleoptiiverläi 
































von 35x 45cm Fläche und 14cm Höhe be- AE NE CU RE ee ee 
deckt!. Unter diesen Bedingungen zeigten à Atctend von dir Spitze E 
sich die Versuchspflanzen nach genau 

= Abb. 1. Der in verschiedenen Zonen der 


5 Tagen (vom Beginn des Quellens ab 
gerechnet) zum Versuch geeignet. 

Zum Versuch selbst wurden nur die 
gerade gewachsenen Koleoptilen in un- 


Koleoptile während 27 Stunden erzielte 
Zuwachs (in Millimetern auf der Ordinate 
aufgetragen) zeigt, daß bei einer 16 mm 
langen Koleoptile das Wachstum haupt- 
sächlich in den ersten 10 mm unterhalb 


verletztem Zustande verwendet, während 
alle irgendwie verkrümmten durch Ab- 
schneiden an der Basis ausgeschieden wurden. Diese Manipulationen, sowie das 
Auftragen der Paste und — nach 24 Stunden — die Veen zur photographi- 
schen Aufnahme wurden im Licht einer Dunkelk: ‚ deren 
Filter aus 2 mm dickem OG-2-Glas von Schott & Gen. Jena bestand, das praktisch 
nur Strahlen von mehr als 5500 À durchläßt und bereits von H. G. pu Buy (9) 
als phototropisch freies Filter empfohlen worden ist. (Es ist bekannt, daß nur 
Wellenlängen von mehr als 5500 Ä bei Avena phototropische Krümmungen 
hervorzurufen vermögen?.) 

Das Auftragen der Paste geschah mit Spateln aus Celluloid von 10 mm Breite 
und 2 mm Dicke, die vorne 1 cm lang abgeschrägt waren, so daß eine Schrägfläche 
von 10x10 mm zum Aufstreichen der Paste zur Verfügung stand. Mit ihnen 
wurde die Paste dem Tiegel entnommen und in möglichst gleichmäßiger Weise als 
lcm langer Streifen von der Spitze nach abwärts an die Koleoptilflanke auf- 
getragen. Damit wurde die ganze Zone des stärksten Wachstums der Koleoptile 
mit Paste belegt (Abb. 1). 

Die photographische Aufnahme der (gekrümmten oder ungekriimmten) Keim- 
linge am Ende des Versuchs, in der Regel genau 24 Stunden nach dem Auftragen 


der Spitze stattfindet. 





1 Diese MaBnahme erwies sich als nétig, da der Dunkelraum auch zu anderen 
Zwecken benutzbar sein mußte und nicht absolut gegen Lichteinfall geschützt war. 
2 Vgl. Erg. Biol. 12, 480—484 (1935). 
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der Paste, geschah folgendermaBen: Die Wurzeln der Keimlinge wurden ab- 

geschnitten und die Keimlinge allein mit der Pastenseite nach links auf eine Glas- 

platte gelegt, die dann auf ein Blatt Agfa-Lupex-Papier gebracht und durch eine 

40-Watt-Lampe in etwa 30 cm Entfernung 3—4 Sek. lang belichtet wurde, wodurch 
ausreichend scharfe Schattenbilder erhalten werden konn- 
ten (vgl. z. B. Abb. 7). 

E Die Winkelmessung geschah auf der Photographie in 
ähnlicher Weise wie bei Went (55) oder F. BRECHT (8) 
und anderen mit einem „Transporteur‘‘, in dessen Mittel- 
punkt eine Achse eingelötet worden war. Um diese drehte 
sich eine durchsichtige Celluloidscheibe, in die parallele 
Linien eingeritzt waren. Diese Vorrichtung gestattet an 
geeignetem Material Winkelmessungen mit einer Genauig- 

A keit von +0,5—1,0°. Der Krümmungswinkel « wurde in 

der durch Abb. 2 geschilderten Weise ermittelt, wobei die 

geotropische Riickkriimmung der Spitzenregion möglichst 

8 unberiicksichtigt blieb, indem in solchen Fallen der maxi- 

J Abb. 2. male Kriimmungswinkel bestimmt wurde, wie es Abb. 2 

zeigt. Neben der Winkelmessung wurde in der Mehrzahl 
der Versuche auch eine Längenmessung durchgeführt!, und zwar wurde die Länge 
der die Paste tragenden Koleoptilflanke von der Spitze bis zur Basis (Kornansatz), 
wo die Koleoptile das Korn verläßt, dadurch bestimmt, daß mit einem Zahn- 
rädchen von bestimmtem Zahnabstand (T = 1,15 mm) entlang der Kontur Striche 


Paste 



































700) in gleichem Abstand eingeprägt und diese 
gezählt wurden. Diese Messung ist mit 

x einer Genauigkeit von etwa + 1 mm durch- 
x 4 führbar. 
È Die Herstellung der Pasten geschah durch 
€ inniges Verreiben gleicher Gewichtsteile von 
x” destilliertem Wasser und Wollfett (Adeps 
È ë / lanae anhydr., D. A. B.6, Merck) zu einer 
Paste, der unter abermaligem innigem Ver- 





mw 0” ad a | #* M” reiben die zu prüfende Substanz (deren 
B-indolylessigsaures Kalium Menge 1% der Pastenmenge nicht überstieg) 
Abb.3. a) Pastenmethode in hier be- beigemengt wurde. Geringere Konzentra- 
bsiabenen. nn ane 5). tionen als 10-1% wurden durch ent- 
’ OT u Mian tod “mn  sprechendes ,,Verdiinnen“ gewisser Pasten- 
CREIGHTON (3). mengen von höherer Konzentration mit 
reiner Lanolinpaste hergestellt. Die Auf- 
bewahrung der Pasten erfolgte in 5 cem-Porzellantiegeln mit Celluloidkappen bei 
Zimmertemperatur. 
Das verwendete Kaliumsalz der B-Indolylessigsäure stammte aus Leverkusen. 
Die ersten Versuche über die Beziehung zwischen der Wuchsstoff- 
konzentration und der Größe des Krümmungswinkels zeigten, daß man 
mit der vorliegenden Methode weitaus größere Krümmungswerte erzielt 
als mit der ursprünglichen Wentschen Methode, und daß eine deutliche 
Beziehung zur Konzentration des Wuchsstoffes über weit breitere Be- 


reiche gefunden wird als bei dieser (vgl. Abb. 3). Jedoch zeigte sich auch 
1 Eine Methode, Wuchsstoffe durch Längenmessung gerade wachsender, dekapi- 


tierter Koleoptilen, denen Agarwürfel oben auf die gesamte Schnittfläche auf- 
gesetzt wurden, zu prüfen, hat neuerdings B. SCHEER (40) bekanntgegeben. 
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eine noch recht unbefriedigende Über- 
einstimmung der einzelnen Versuchs- 
pflanzen untereinander wie auch die 
Erscheinung, daß für gleiche Wuchs- 
stoffkonzentrationen bei verschiede- 
nen Versuchen ganz verschieden große 
Winkelwerte erhalten wurden (Abb. 4). 
Den Ursachen dieser Erscheinung 
wurde in den nächsten Versuchen 
nachgegangen. 


Ärümmungswinkel ce 


a) Die Abhängigkeit des Krümmungs- 
winkels von der Zeit (Versuchsdauer ). 
Bei einer Reihe von Versuchen 
wurde von einer gréBeren Anzahl 
von Versuchspflanzen, die jeweils mit 0, 
derselben Paste behandelt worden P-indolylessigsaures Kalum 9% 
waren, zu verschiedenen Zeiten nach 1), 4 Der mnt TE 
dem Auftragen der Paste je eine Wuchsstoffkonzentration innerhalb des 
. Konzentrationsbereich 10- bi 
Gruppe herausgenommen und photo- 10-*% annähernd pupertiobal, Sn 
graphiert, so daß sich ein Überblick liegen große Versuchsabweichungen, vor 
re S Ri allem der zu verschiedenen Zeiten 
über den Anstieg der Krümmungs- durchgeführten Versuche vor. 
größe im Laufe der Zeit ergab (vgl. 
Tabelle 2). Es zeigte sich, daß die Abhängigkeit des Krümmungswinkels 
(x) von der Zeit (t) in grober Annäherung durch die Beziehung « = k - t* 














b 


Abb. 5a und b. Die Abhängigkeit des Krümmungswinkels von der Versuchsdauer ist bei 
der Avena-Koleoptile (a) prinzipiell dieselbe wie bei Andropogon sorgum (b). 


ausgedrückt werden kann (vgl. Abb. 5), und daß bei den Versuchen 15 und 
16 der Winkel « nach 24 Stunden kaum noch beträchtlich ansteigt, wohl 
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Tabelle 2. 
Vers-Nr| Art und Konzentration | Versuche hx Std. nach Auftra 
der Paste pflanzen ag Sty hr — — ve 

14! Nach 1 Std. 9,2 
14 ar 
16 3 , 23,6 
16: 10% 17 Re » 30,2 
B-Indolylessigsaures K. 19 ce ae 
18 Lt Pi ST JA 
12 » 9o » 47,0 
15 » 24 » 67,6 
52 Nach 2, Std. 41,8 
- 102% 12 a, Bee 
B-Indolylessigsaures K. 12 Or „ 702 
6 5 6 » 99,0 
133 Nach 1,25 Std. 13,0 
13 ”» 1 OT +)" IS 
18 4,67 17,3 
21 > 5,50 „ 19,2 
16 ns 18 » 20,4 
213 101% 21 RN : 25,6 
B-Indolylessigsaures K. 12 oak ae 182,5 
21 » 2% » 261,0 
21 + „ 225,1 
19 » 30 „ 252,3 

17 48 » 495 

23 94 o "871 

19 » 102 540 











? Es wurden zu diesem Versuch nur Keimlinge mit 20—30 mm langen Koleo- 
ptilen verwendet. 
? Dieser Versuch wurde mit Keimlingen verschiedener Koleoptillängen (zwischen 
10 und 35 mm) durchgeführt. 
3 Dieser Versuch wurde mit Keimlingen ausgeführt, deren Koleoptillänge 
10—15 mm betrug. 

















Tabelle 3. 
thus Art und Konzentration Krümmungswinkel « in Graden nach Std. 

fet Fests 2 5 8 24 32 48 
27—30] 10% B-Indolylessigsäure 7,3 13,4 15,7 19,1 
10% = 7,2| 36,7 36,8 44,4 40,6 61,8 

103% Pr 41,0 | 113 123 429 479 567 

102% = 32,2| 71,8 89,9 445 403 684 

101% ss 24,1| 33,6 52,8| 241 182 440 

107% 24,5] 21,8/+153 |+324 |+700 |+496 

















Bei diesem Versuch kamen Keimlinge von 10—20 mm Koleoptillänge (je 6 bis 
14 Stück) zur Verwendung. 


aber bei Versuch 21, bei dem die Keimlinge zu Versuchsbeginn noch 
kleiner waren. In einer weiteren Versuchsreihe (Tabelle 3) ergab sich, 
daß zwar der größte Teil Jes Krümmungsvorganges in die ersten 24 Stun- 


den nach Auftragen der Paste fällt, daß aber in keinem Falle nach dieser 
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Zeit ein Krümmungsmaximum erreicht war. Immerhin ist nach 24 Stun- 
den Versuchsdauer die Krümmungsgeschwindigkeit so beträchtlich ver- 
langsamt, daß kleine Zeitdifferenzen kaum noch wesentliche Winkel- 
unterschiede verursachen. Es wurde darum bei allen folgenden Versuchen 
die 24stündige Versuchsdauer beibehalten. 


b) Die Abhängigkeit des Krümmungswinkels von der Koleoptillänge 
der verwendeten Keimlinge. 

Zwei an verschiedenen Tagen getestete Konzentrationsreihen von 
103% bis 10-4% B-indolylessigsaurem Kalium (Versuche 5 und 7) ergaben 
Kurven, deren jede für sich recht geringe Abweichungen ihrer Einzelwerte 
zeigte, die aber trotzdem zu ganz verschiedenen Werten für « bei denselben 
Konzentrationen führten (Tabelle 4). Der Unterschied beider Reihen lag 
in der verschiedenen Durchschnittsgröße der verwendeten Versuchs- 
pflanzen, die bei Versuch 5 18 mm, bei Versuch 7 aber 49 mm betrug. 
Dies ließ erkennen, daß größere Keimlinge geringere Krümmungswinkel 
liefern als kleinere, wenn sie mit denselben Pasten behandelt werden. 
Dies bestätigen die in Tabelle 5 und 6 übersichtlich zusammengestellten 
Versuche an Keimlingen ganz verschiedener Koleoptillängen, deren 


Tabelle 4. 





Konzentration ß-Indolyl- |, 19-4 lo. à . . 10-4 ree -10-*% 19-10-*% 39%, 
essigsaures Kalium 1-10-*% ]2-10-*%]3-10-% ]4-10-*% |5-10-* % ]6-10-*% | 7-10-*% | 8-10-*% |9-10-*%| 10 





Wert für a bei Vers. 5 | 13,1° | 21,30 | 38,6° | 50,8° | 66,9° |106,6° |105,6° | 97,19 1131,30] — 
Wert für a bei Vers. 7 | 10,30 | 13,8° | 20,20 | 24,0° | 22,0° | 29,0°| 27,9°| 31,4° | 33,0% | 40,5° 
































Tabelle 5. 








Koleoptillänge in mm 





0-5 5-10 10-15 | 15-20 | 20-25 | 25-30 | 30-35 | 35—40 





























Vers. 13: 103% . . . . | (1090) | (93°) | 183,0° | 172,50 | 128,00 | 102,20 | 70,2° | 37,8 
Anzahl der Keimlinge . 1 1 3 17 31 38 19 14 
Abweichung M . . . .| — — 1472,30 |+ 23,50 |+ 10,49 | +7,49 | +7,10 | +5,6° 
Vers. 20: 107% . . . .I (90°) 84,59 | 138,59 | 122,09 | (124°) — — — 
Anzahl der Keimlinge . 1 19 58 25 1 _ — — 
Vers.13u.Vers.20: 103% | 69,59 | 85,69 | 140,80 | 142,50 | 128,49 | 102,29 | 70,2 | 37,8° 
Abweichung M . . . . [38,50 | 12,20 | + 8,20 |+ 11,20 |+ 10,49 | +7,49 | +7,19 | + 5,6 
Tabelle 6. 





Koleoptillänge in mm 





10—15 15— 20 20—25 25— 30 30—35 35—40 40—45 45—50 





Vers. 14: 102% . . . . | 398,6° | 248,49 | 137,6° | 73,2° 61,00] 22,8° | 30,0° 10,0° 
Anzahl der Keimlinge . 5 14 31 34 25 4 2 1 
Abweichung M . . . . }+ 26,10 |+ 26,59 |+ 17,30 | +6,19 14 12,10 | + 8,1 — — 
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Messung knapp vor Versuchsbeginn mit einer Schablone erfolgte, die die 
Keimlinge in Größengruppen von 0—5, 5—10, 10—15 mm (usw.) Länge 
einzuordnen gestattete. Zu jedem Winkelwert ist, da verschieden viele 
Versuchspflanzen für jede Größengruppe zur Verfügung standen, die 


zugehörige mittlere Abweichung angegeben, die nach der Formel M — rn 


berechnet wurde, wobei m die Wurzel aus dem Durchschnittswert der 
Quadrate der Abweichun- 
gen der Einzelwerte von 
ihrem Mittelwert und n die 
Zahl der Einzelwerte ist, 
aus denen jeweils der Mittel- 
wert gewonnen wurde. Die 
Ergebnisse beweisen ein- 
deutig, daß die Winkelwerte 
um so kleiner werden, je 
mehr die Koleoptillängen 
eine Länge von 15—20 mm 
überschreiten. Auch die 
Keimlinge von weniger als 
10 mm Länge geben ge- 
ringere Krümmungswinkel, 
wie Abb. 6 zeigt. Daraus 
folgt, daß zu einer quanti- 





% 7 tativen Testmethode (bei 
45 m 45 0 35 $0 45m Verwendung von Pasten 
Nöleopfillänge unter den vorliegenden Ver- 


Abb. 6. a Infolge der Kürze der Koleoptile kannhier hältnissen eimlinae 
die Paste nicht in 1 cm Länge aufgetragen werden. ) nur K imling 
Vielleicht ist dies die Ursache der kleineren Winkel- von 10—20 mm Koleoptil- 
werte. b Die Größengruppen 3 und 4 geben beide die . r 
maximalen Winkelwerte und können zusammen ver- länge he FENGELOGEN u erden 
wendet werden. e Mit steigender Koleoptillängesinken dürfe n. 


die Werte des Krümmungswinkels stark ab. 5 À : 
Bevor diese praktische Fol- 


gerung endgültig übernommen 
werden konnte, mußte noch die Frage geklärt sein, wie sich die Genauigkeit 
der Bestimmung, also die Größe der Abweichungen, bei verschiedenen Koleoptil- 
längen verhält. Dazu wurden bei dem Material der Versuche 13, 14 und 20 
nach der obengenannten Formel die mittleren Abweichungen für die Mittelwerte 
aus je 15 Einzelpflanzen (M,,) berechnet, die untereinander vergleichbar sind 
(Tabelle 7). Es zeigte sich, daß das Verhältnis zwischen mittlerer Abweichung 
und Größe der verschiedenen erzielten Krümmungswinkel ebenfalls bei Koleoptil- 
längen zwischen 10 und 15 (bzw. 20) mm am günstigsten ist, so daß diese 
Größengruppe zur praktischen Verwendung in jeder Hinsicht am besten geeignet 
erscheint. Die Mehrzahl der Keimlinge zeigen nach 5tagiger Anzucht im Alter 
von 120 Stunden diese erwünschte Größe. In allen weiteren Versuchen kamen, 
wenn nicht ausdrücklich anders angegeben, nur Koleoptilen von 10—20 mm Länge 
zur Verwendung. 
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Tabelle 7. 
Die Werte für M,, betragen bei den verschiedenen Koleoptillängen von 
0-5 5-10 10-15 | 15—20 | 20-25 | 25-30 | 30-35 | 35—40 











Bei Vers. 13/20 . . | +10,2° | +14,1°| +16,4°| +18,70| +-14,9} +11,80 | + 8,10] + 2,9 
o 0 


D aces 34, 16,5 | 11,7 | 13,1 | 116] 115| 88| 7,7 
Bei Vers. 14 . . .| — —  |+15,10|+25,6| +25,00| + 9,20 |+ 15,70] + 4,20 
no ges . os 3,8 | 10,3 | 18,2 | 12,5 | 25,7 | 183 





Mittel! aus Vers. 13 
14 und 20 in % 34,0 16,5 11,1 12,4 14,8 11,8 18,4 13,0 


1 Bei der Berechnung dieser Mittelwerte wurde die verschiedene Anzahl von 
Versuchspflanzen bei den einzelnen Versuchen mit in Rechnung gestellt. 





























c) Der Einfluß der Lage der Paste auf den Kriimmungswinkel. 
Die Lage der Paste an der Koleoptile ist von großem Einfluß auf 
den Krümmungswinkel, da sich die verschiedenen Zonen zwischen Spitze 





Abb. 7. Die Koleoptilkrümmung beginnt erst oberhalb der 1 %igen £-Inéolylessigsäure-Paste, 
deren Lage durch die weißen Klammern gekennzeichnet ist. (Dekapitierte Koleoptilen, 
Versuch 37.) 





Abb. 8. Wie Abb. 7, jedoch nicht dekapitierte Koleoptilen. 


und Basis in ganz verschiedenem Wachstumszustand befinden und für 
den Wuchsstoff ausschließlich polare Wanderungsfähigkeit in der Avena- 
Koleoptile angenommen wird (31). Daß diese letztgenannte Annahme 
nicht mehr uneingeschränkt aufrechterhalten werden kann, zeigt die 
Tatsache, daß sich beim Anbringen relativ stark konzentrierter Wuchs- 
stoffpasten an der Koleoptilbasis auch oberhalb der Pastengrenze Krüm- 
mungen beobachten lassen [vgl. neuerdings auch R. Snow (46) sowie 
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Tabelle 8. 
Versuch 32. Es wurde Koleoptilkrümmung oberhalb der Paste beobachtet 
(in Prozent aller jeweils verwendeten Versuchspflanzen) bei: 























B-Indolylessigsäure-Konzentration von 10% 10-1% 10-*% 10-7% 
Bei intakten ag nen ARS De er 92% 19% 19% 0% 
Bei dekapitierten oleoptilen LPS 100% 90% 0% 0% 


Wenr (57)], wie sie die Abb. 7 und 8 zeigen (Tabelle 8). Eine Messung 
des allein durch den Apikaltransport bewirkten Winkels «7 in der durch 
Abb. 9 veranschaulichten Weise ergab (Tabelle 9), 
daß bei basaler Applikation von 10-°%iger Paste 
etwa dieselbe Krümmung erzielt wird, also etwa eben- 
soviel Wuchsstoff in die Krümmungszone gelangt 
wie bei apikaler Anwendung von etwa 5-10~%iger 
Paste, so daß der Apikaltransport von sehr kleiner 
Größe ist (nur etwa 4/299, der Pastenkonzentration 


gelangt durch ihn nach oben). Seine Existenz ist 
jedoch nicht zu bezweifeln, denn es konnten bisher 


an über 100 Einzelpflanzen Krümmungen oberhalb 
der Paste erzielt werden. Aber nicht nur die Höhe, 
in der die Paste auf die Koleoptile aufgetragen wird, 
ist von Bedeutung, sondern auch die Lage in bezug 
Abb. 9. ap=derdurch auf den Koleoptilquerschnitt (vgl. Abb. 10). Der Ver- 


die Paste direkt ver- 


anlaßte Krümmungs- such bestätigte die von LAIBACH und KORNMANN (31) 
winkel. ar—derdurch mit Agarstreifen gemachte Beobachtung, daß schmal- 


den apikal gerichteten 


Wuchsstofftransport seitig aufgetragener Wuchsstoff stärkere Koleoptil- 


veranlaßte 
Krümmungswinkel. : 
gebracht wird. 


kriimmungen veranlaBt, als wenn er breitseitig auf- 


18 Keimlinge mit Koleoptillängen von 5—20 mm zeigten bei breitseitiger Gabe 
einer 10-*% igen B-Indolylessigsäurepaste einen Krümmungswinkel von 282°, 18 andere 
ebensolche Keimlinge gleichzeitig bei schmalseitiger Gabe derselben Paste 391° 








Tabelle 9. 
ae 10-*% | 10-% | 10-*% | 10-*% | „Koleoptil- | 

Vers. 32 (24 Std. Dauer) 

Intakte u a ne . « - «| 113,60 | 65,0° | 45,0° 0° 14—31 

Dekapitierte Koleoptilen . .| 153° | 68,5° | 0° 0° 13—31: 
Vers. 37 (24 Std. Dauer) 

Intakte er x ose «| oor - _ 20—40 

Dekapitierte Koleoptilen . . | 101° E= — —- 26—47! 
Vers. 33 (48 Std. Dauer) 

Intakte K i dis are — 12,8 8° 0° 24-44 

Dekapitierte Koleoptilen . .| — 20,7° | 13° 0° 32—40! 

















1 Langenmessung vor der Dekapitation, bei der 4—6 mm entfernt wurden. 
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(Versuch 26). 34 Keimlinge von 10—20 mm Koleoptillänge ergaben in gleicher 
Weise mit 10-*%iger Paste breitseitig den «-Wert 38,4° mit einer mittleren Ab- 
weichung (M) von +2,5°, während 31 Keimlinge schmalseits einen solchen von 
52,8° + 4,6° brachten. Somit ergibt sich eine Differenz von 14,4 + 5,2* zugunsten 
der schmalseitigen Applikation (Versuch 31). Da die Differenz nur doppelt so 
groß ist wie die mittlere Abweichung, wäre ihre Bedeutung 
nicht erheblich, doch kommt dazu folgende Überlegung: 
Die Krümmung wird durch einseitigen Mehrzuwachs (=,,d‘‘) 
hervorgebracht, der, wenn er breitseitig und schmalseitig 
dieselbe Größe besitzt, schmalseitig zu kleineren Winkeln 
führen muß als breitseitig, weil der Koleoptildurchmesser 
bei schmalseitiger Krümmung ein größerer ist als bei breit- 
seitiger. Bewirkt ein bestimmtes „d‘‘ schmalseitig (Durch- 





1 ß FFE Abb. 10. Koleoptil- 
messer D) den Winkel «, dann müßte es breitseitig (Durch-  querschnitt nn 


‘ s 
messer D,) den Winkel «, = ñ -a geben. Da D im Durch- D un. ne 


1 rage 
schnitt etwa 1,5 mm, D, aber etwa 1,0 mm beträgt, wäre «, pement miennes 


in dem Versuch 31 z. B. in einer GrôBe von 79,2° zu er- 

warten gewesen, doch betrug es in Wirklichkeit nur 38,4°, so daB es tatsächlich 
um 40,7° + 5,2°* kleiner gefunden wurde, als es der Erwartung nach hätte sein 
müssen. L 


Auf Grund dieses Befundes ist es also notwendig, die Paste exakt 
schmalseitig aufzutragen, was auch in den weiteren Versuchen geschah. 


d) Der Einfluß der Pastengrundlage auf den Krümmungswinkel. 


Neben dem Wollfett haben LargacH und Lotz (34) auch das Protegin als 
Pastengrundlage empfohlen. Ein Versuch, in dem gleichzeitig dieselben B-Indolyl- 
essigsäurekonzentrationen einerseits in Lanolinpaste (Wollfett [1]+ [1] Wasser) 
und andererseits in Proteginpaste (Protegin [1]+ [1] Wasser) zur Testung kamen, 
ergab (Versuch 40, vgl. Tabelle 10), daß die erhaltenen Krümmungswinkel bei 
gleichen Wuchsstoffkonzentrationen je nach der verwendeten Pastengrundlage ganz 
verschieden groß sein können. Die Charakteristik der Konzentrationsabhängigkeit 
ist jedoch bei Lanolin und Protegin im Prinzip gleich, so daß der Schluß erlaubt 
sein dürfte, daß die verschiedenen Pastengrundlagen die B-Indolylessigsäure mehr 
oder weniger stark festhalten und damit mehr oder weniger stark zur Wirkung 
kommen lassen. Jedenfalls vermögen in Lanolin kleinere Konzentrationen von 
B-Indolylessigsäure größere Winkelwerte zu erzielen als in Protegin, weshalb sich für 
unsere Zwecke das Lanolin besser eignet als das Protegin. 


























Tabelle 10. 
CERN Laon |} ae 10-*% 10-*% | 10% | 10-*% 
Lanolinpaste, « = 10,7° 253° 334° 414° 81,2° 13,6° 
Proteginpaste, «=| 283° 304° 122,5° 11,2° 14,2° 9,2° 


Von Wichtigkeit ist auch die Frage, wielange die Lanolinpasten ihre Wirksam- 
keit unverändert beibehalten. Es wurden dazu einige verschieden alte Pasten zu 
gleicher Zeit untersucht. Dabei zeigte sich, daß, wie aus Abb. 11 hervorgeht, 
die charakteristische Kurve der Konzentrationsabhängigkeit von Z (Ähnliches gilt 


* Nach m =ym;? + m.?. 
Planta Bd. 28. 16a 
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für «) mit zunehmendem Alter der Pasten nach rechts, in den Bereich höherer 
Einwagen verschoben wird, was besagt, daß alle Pasten verschiedener Konzentra- 


2 T 
mm Alter der Paste 11 Tage 
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Abb. 11. Der Koleoptilzuwachs ‚Z‘ bei verschieden alten Pasten. 





tionen einen ziemlich starken Wirksamkeitsverlust während des Alterns erleiden. 
Die ursprüngliche Einwaage, die nötig ist, um ein bestimmtes « oder Z nach einer 
bestimmten Alterungsdauer zu erzielen, 



























































% steigt mit dieser stark an (vgl. Abb. 12). 
Ein direktes Bild des Konzentrations- 
3 we / 0% B-Indolylessigsöure 
% 
à Î = 170 
: AK | |* 
gr N 80 
8 1% 
wie. / Ä \ 
S 107 7 \ R #0 
& y = awe 20 
LL \ 
Bi [4 
0 702 15lage TH 702 slage 
Alter der Paste Alter der Paste 





Abb. 12. Um ein« = 100° zu.erhalten, muß 
die anfängliche Einwaage einer eine be- 
stimmte Zeit gelagerten Paste gleich = x 
sein, um ein Z = 10,0 zu erhalten 
aber gleich y. 


Abb. 13. Der Konzentrationsabfall während 

des Alterns der Pasten, bei ursprünglicher 

Einwaage von 10-* % £-Indolylessigsäure, an 

Hand des Winkels « bestimmt: a); bei ur- 

sprünglicher Einwaage von 10-?%, an Hand 
von Z bestimmt : b). 


bzw. des Wirksamkeitsabfalles alternder Pasten versucht Abb. 13 an Hand von 


indirekt ermittelten Zahlen zu geben. Im Krümmungs- oder Z-Effekt einer 
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gealterten Paste hôherer Konzentration muB der Wirksamkeitsverlust nicht immer 
direkt zum Ausdruck kommen, da infolge des Wirksamkeitsopti ein Kleiner- 
werden der Konzentration sogar eine Vergrößerung des Effektes mit sich bringen 
kann. Darum kann bei Einzelversuchen der Anschein entstehen, als ob bei höheren 
Pastenkonzentrationen kein Wuchsstoffverlust infolge Alterns auftreten würde (vgl. 
Tabelle 11). Wenn auch diese mit der freien Säure erhaltenen Ergebnisse nichts 
aussagen über die Haltbarkeit von Pasten, die z. B. Salze des Heteroauxins oder 
aus Pflanzen extrahierte Wuchsstoffe enthalten, erscheint es doch zweckmäßig, 
die Pasten immer möglichst bald zum Versuch zu bringen. 























Tabelle 11. 
10-*% 9,10-*% 2,10-*% Versuch 
Vor 24 Tagen hergestellt . . . 194° 96° 19° 10 
Vor 1 Tag hergestellt . . . 196° 112° 53° } 


Die Zahlen sind Durchschnittswerte von je 6 Keimlingen mit einer mittleren 
Abweichung von etwa + 20%. 


Vor 36 Tagen hergestellt . . . 273,5 

Vor 12 Tagen hergestellt . . . 281° 

e) Die Abhängigkeit des Kriimmungswinkels von der Wuchsstoffkonzentration 
der Pasten. 

1. Versuche mit B-indolylessigsaurem Kalium. Schon der in Abb. 3 
dargestellte Versuch zeigt, daß zwischen der Konzentration des Hetero- 
auxins und dem von ihm erzeugten Krümmungswinkel keine einfache 
Proportionalität besteht, sondern eine kompliziertere Beziehung vom 
Typus einer Optimumkurve (Tabelle 12 und 13). Der Krümmungswinkel 
steigt zunächst mit steigender Konzentration an, erreicht dann ein 
Maximum bei einer Konzentration von etwa 107% bis 102% und ver- 
kleinert sich dann langsam bei weiterem Ansteigen der Konzentration. 














Tabelle 12. 
Konzentration der Paste 10% 10-*% 10-*% 10-*% 10-1% 
Vers. 17/19 
Krümmungswinkel « . . . 15,09 24,9 165,7° 281° 130° 
Mittlere Abweichung . . . | + 1,20 + 2,4° | + 25,3° | + 25,6 | + 15,7° 
Vers. 35 
Krümmungswinkel ©... . — 19,2° 27,6° 275° 261° 














Zu Versuch 35 dienten dieselben Pasten wie zu Versuch 17/19. Da er erst 
2 Monate später als dieser durchgeführt wurde, zeigt sich infolge Alterns der Pasten 
das Wirkungsoptimum bereits etwas gegen die „höheren“ Konzentrationen hin 
verschoben. 

Eine weitere Versuchsreihe mit vor Versuchsbeginn neu hergestellten Pasten 
zeigt die folgende Tabelle 13. 








Tabelle 13. 
27 À ‚22 1,22 
Konzentration der Paste + M a M 4 SM j Le MA © LT M - 10-°% 
Krümmungswinkel « . . . | 21,3° | 24,70 | 369° | 277° | 235° | 161° 




















16* 
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2. Versuche mit B-Indolylessigsäure. Ganz ähnlich verhält sich in 
dieser Beziehung auch die freie Säure (Tabelle 14, vgl. auch die Tabelle 3). 
Das Maximum des Krümmungswinkels liegt hier ganz deutlich bei 10% 





Abb. 14. Die charakteristischen Krümmungsformen bei verschiedenen Konzentrationen 



































der £-Indolylessigsäure. #-Indolylessi k tration der Paste bei yy 1 = 0%, 
Fig. 2 = 10-*%, Fig.3 = 10-‘%, Fig.4und5 = 10-*%, Fig.6 =10-?%, Fig.7 = 101%, 
Fig. 8 = 10-°%. 

Tabelle 14. 

Konzentration der Paste 10-*% | 10-°% | 10-*% | 10-*% | 10-*% | 10% | 10-°% Eur A 
Vers. 23—25. .... 17,20 | 24,49 71,5° 457° 362° 176,5° |+331° 0° 
Anzahl der , Or be 35 37 29 36 33 35 34 32 
Vers. 27—30. . .a=| — 13,4° | 44,4° | 429° 4459 | 241° |+324° 0° 
Anzahl der Versuchspflanzen _ 12 19 26 9 11 8 19 
Vers. 35—37. .a=| — 19,89 | 33,19 | 404° ., 368,89 |+381° 0° 
Anzahl der Versuchspflanzen — 13 9 11 10 8 27 
RTE 2 :LL7. = | — 11,59 | 39,39 | 255° 207° | 267,30 | 3280 _ 
Anzahl der Venzuchgjliätnen — 12 12 14 12 10 14 = 
Veen. ee = | — 13,69 | 81,20 | 414° 334° | 253° 10,7° | 0° 
Anzahl der vusiiétheses — 11 11 11 11 6 10 13 
Ven, à. ns = | — 13,49 | 17,4 | 265° 233° | 129,50 |+ 23,80] 0° 
Anzahl der Versuchspflanzen — 7 10 9 9 14 11 19 
Durchschnitt für « unter Be- 

rücksichti der ver- 

Fr ay der 

Versuchspflanzen . . . . | 17,20 | 18,80 | 52,89 | 397° 324° | 215° |+255° 0° 
Mittlere Abweichung des 

Durchschnittswertes, M— | — | + 2,170] + 9,269] + 34,34 + 32,60 + 32,24 62,49) — 
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(oder etwas darüber). Bei höheren Konzentrationen fällt der Winkelwert 
rasch wieder ab und wird bei 10-°% zumeist sogar positiv, d. h. die 
Krümmung erfolgt gegen die Pastenseite hin. 

Diese Verhältnisse bringen es mit sich, daß für jede Ke trati tufe ganz 
spezifische, typische Krümmungsformen bestehen, von denen die Abb. 14 je ein 
Beispiel zeigt. Die Paste ist jeweils auf der im Bilde linken Seite aufgetragen 
worden. Auf die charakteristischen Lang terschiede der Koleoptilen, die eben- 
falls auf dem Bilde zu sehen sind, kommen wir weiter unten noch zu sprechen. 
Besonders kennzeichnend ist die Krümmungsform bei der Konzentration 101% 
(Fig. 8 in Abb. 14), wo der basale Teil regelmäßig eine negative, der apikale Teil 
aber oft eine positive Krümmung zeigt, ein Verhalten, das noch erklärt wird. 

Daß die Krümmungswinkel unter Umständen positive sein können, haben 
z. B. LarsacH und MEYER (32) an Pflanzenextrakten beobachtet, ebenso, daß bei 
Verdünnung solcher Pasten wieder negative Krümmungen erhalten werden. Hier 
gibt es zwei Möglichkeiten: entweder 1. die hohe Wuchsstoffkonzentration hemmt 
das Wachstum der ihr direkt anliegenden Koleoptilflanke, während die andere 
weiterwächst, oder aber 2. die gegenüberliegende Flanke wächst aus anderen 
Gründen schneller als die der Paste direkt anliegende. Die Lösung dieser Frage ist 
nur durch Messungen des Zuwachses der einzelnen Koleoptilflanken möglich. 








f) Krümmungswinkel und Koleoptilverlängerung. Der ‚„Quertransport‘. 
Die Beobachtung, daß bei höheren Wuchsstoffkonzentrationen (1072, 
101%) mit freiem Auge eine deutliche Verlängerung der Koleoptile 
gegenüber den unbehandelten Keimlingen zu bemerken war, verlangte 
eine genauere Messung des gesamten Koleoptilzuwachses (vgl. Tabelle 15). 


Tabelle 15. 
(Versuche 17 und 19.) 


Konzentration des ß-indolylessigsauren 
Kallume.iaider Posts 10-5% 10-*% 10°% 10-*% 10-1% 























Krümmungswinkel @ . . . . . . .. 15,0°| 24,90 | 165,7] 281° | 130° 
Koleoptillänge in mm nach 24stündiger 

Versuchsdauer. . . . . . . . . . 24,1 | 26,6 31,6 37,4 42,7 
Mittlere Abweichung in mm . . . . . +1,1 }+1,2 |+1,2 | +14] +19 


Bestimmungen an je 8—11 ausgewählten, zu Versuchsbeginn 10—20 mm 
langen Koleoptilen. 


Dabei ergab sich, daß nicht nur eine deutliche Beziehung zwischen der 
Wuchsstoffkonzentration und der Koleoptilverlängerung besteht, sondern 
vor allem, daß die Koleoptilverlängerung nicht in demselben Maße an- 
steigt und abfällt wie die Größe des Krümmungswinkels, sondern daß sie 
unabhängig auch bei solchen Konzentrationen noch ansteigt, bei denen 
der Krü gswinkel sein Maximum bereits überschritten hat. 

Diese Beobachtung, die sich bei allen weiteren diesbezüglichen Ver- 
suchen stets in gleicher Weise wiederholte (vgl. Tabelle 14 und 17), ist 
theoretisch von besonderer Bedeutung, da sie Einblicke in den Mechanis- 
mus des Krümmungsvorganges gestattet, und praktisch deshalb, weil 


Planta Bd. 28. 16b 
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dadurch eine Verbreiterung des Meßbereiches der Methode sowie die 
ng gegeben ist, bei einem im Versuch erhaltenen Winkelwert 








21 r 
Abb. 15. 





eindeutig zu entscheiden, ob er unterhalb oder 
oberhalb der Konzentration des Krümmungs- 
maximums einzuordnen ist. Darüber hinaus 
ergibt sich auch die praktisch wichtige Frage, 
ob die Koleoptilzuwachsgröße nicht eine 
besser konstante und besser für eine Test- 
methode geeignete Größe ist als der Krüm- 


mungswinkel. 


Zunächst‘ ist die Klärung des Z hanges 





zwischen dem Krümmungswinkel und der Koleoptil- 
verlängerung von Wichtigkeit. 


Im Anschluß an H. Purpy (39) haben eine Reihe 


von Bearbeitern der Koleoptilkrümmungen nicht 
den Krümmungswinkel «, sondern jenen einseitigen 
Koleoptilzuwachs ,,d“ als Maßstab herangezogen, 


der den Winkel « verursacht. Die Bestimmung von „d‘ erfolgt dabei indirekt 
durch Messung der Länge der Kriimmungszone (1) und des Krümmungsradius (r) 


Zegrd 
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Abb. 16. A Koleoptillänge bei 
Versuchsbeginn=K, mm. B un- 
behandelte Koleoptile nach 
24 Stunden unter den Versuchs- 
bedingungen; ihreLange—K .,mm. 
C durch Wuchsstoffpaste ge- 
krümmte Koleoptile; ihre Lange 
= Ku + Z. 


nach der Beziehung d = LD , wobei D der Koleo- 


ptildurchmesser in der Krümmungszone, parallel 
zur Krümmungsebene ist. 

Die Beziehung zwischen « und ,,d‘ ist aus 
Abb. 15 ersichtlich, die zeigt, daß die Dreiecke 
ABC und EDB ähnliche und die Winkel « und ß 
identisch sind, so daß vr a aus dem Krüm- 
mungswinkel nach d=« 15 D berechnen läßt, mit- 
hin die auch von BoysEN-JENSEN (4) erwähnte 
Beziehung d = 0,0174-a-D gilt. Der Kriimmungs- 
winkel ist demnach dem ihn veranlassenden Zu- 
wachs d direkt proportional. 


Wiirde nun der gesamte von einer einseitig 
aufgetragenen Paste hervorgerufene Koleoptil- 
zuwachs ausschließlich einseitig sein, so müßte 
1. die gemessene Koleoptilverlängerung dieselbe 
sein wie das jeweilige ,,d‘‘; 2. müßte für ,,d“ bei 
derselben Konzentration ein Maximum zu beob- 
achten sein wie für «. Beides ist aber nicht der Fall. 

Daraus geht mit Sicherheit hervor, daß außer 
dem einseitigen Zuwachs durch die einseitig auf- 
gebrachte Paste auch ein beiderseitiger Zuwachs 
hervorgebracht werden kann, der im Krümmungs- 
winkel nicht zum Ausdruck kommt, mit anderen 


Worten, daß auf irgendeine Weise Wuchsstoff auch auf die der Paste gegenüber- 
liegende Seitegelangen kann. Diese Verhältnisse machen die Definition einiger Größen 
notwendig, die in Abb. 16 anschaulich gemacht sind. Es handelt sich durchwegs 
um Längen, die in Millimetern ausgedrückt werden. q ist jener beiderseitige Zu- 
wachs, der im Winkel « nicht zum Ausdruck kommt und durch den Wuchsstoff- 


quertransport hervorgerufen worden ist. Die Existenz eines solchen Quertransportes, 
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die aus den vorliegenden Versuchen mit Notwendigkeit gefolgert werden muß, 
haben bereits LAIBACH und KORNMANN (31) vermutet, und er ist durch Avery, 
BURKHOLDER und CREIGHTON (3) durch Aufsetzen halber 
Koleoptilzylinder gekrümmter Keimlinge auf neue Testpflanzen | 





direkt nachgewiesen worden. Leg” 
Aus der schematischen Übersicht in Abb.17 ergibt sich 
klar die Beziehung der einzelnen Größen zueinander: 
q=Z—d 2 à 
Z ist jene Zuwachsgröße, die die gesamte einseitige Lg 


Wirkung der einseitig aufgetragenen Paste darstellt, 
und bildet darum den natiirlichsten MaBstab fiir die 
Wuchsstoffwirksamkeit der Paste. Sie ergibt sich durch 
Messung der pastenseitigen Koleoptillänge und Sub- sk 
traktion derjenigen, parallel bestimmten Koleoptillänge, 
die unbehandelte Kontrollkoleoptilen bei Versuchsende oo 
aufzuweisen haben. Abb. 17. P der 
Mit dem Wert «, der von den Größen q und D ab- Paste anliegende. 
hängig ist, die aber auf Z ohne Einfluß bleiben, wird here 
somit nur ein kompliziert abgeleiteter Teileffekt der  Koleoptilflanke. 
Wuchsstoffwirkung auf die Koleoptile erfaßt, während 
die GréBe Z die gesamte, direkte Wirkung der anliegenden Paste au/ 
die eine Koleoptilflanke zum Ausdruck bringt. 























g) Die Größen Z, d und q als Funktion der Wuchsstoffkonzentration. 

Die Versuchszahlen aus Tabelle 15 sind in Tabelle 16 als Z, d und q 
berechnet. Die gemessenen Werte für Z und die nach Z—d berechneten 
Werte für q, die Wirkung 
des ,, Quertransports“, für 
die in Tabelle 14 genannten EZ = ss 
Versuche sind in den Ta- 
bellen 17 und 18 zusam- 


Tabelle 16. 








10-5% | 10-*% | 10% | 10-*% | 10-*% 














mengestellt. Es zeigt sich, Z in mm 0,8 3,3 8,3 14,1 19,4 
daB die Werte fiir Z bei d'in mm | 04 | 0,7 | 48 | 82] 3,8 
qin mm | 04 | 26 | 3,5 | 5,9 | 15,6 


Konzentrationen von mehr 
als 10% die mittlere Ab- 
weichung der Messung überschreiten, dann schnell ansteigen und (ähn- 
lich wie a) ein ausgesprochenes Maximum bei einer Konzentration 
zwischen 10-2 und 10-12% besitzen, also ein Maximum, das erst bei 
etwa 100facher Wuchsstoffkonzentration der Paste erreicht wird als 
das des Kriimmungswinkels. Auch B. ScHEER (40) konnte neuerdings 
nachweisen, daB das Wirkungsoptimum bei héheren Wuchsstoffkonzen- 
trationen liegt, wenn der Agarwiirfel auf die ganze Schnittflache 
gelegt, der Wuchsstoff also allseitig geboten wird, als wenn nur auf den 
Krümmungswinkel geachtet und der Wuchsstoff-Agarwürfel einseitig 
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aufgesetzt wird. Bei der Konzentration oberhalb von 10-1% werden die 
durch den Wuchsstoff hervorgebrachten Zuwächse wieder kleiner (vgl. 
Abb. 19), aber erst hier kann, im Gegensatz zu den Verhältnissen beim 
Krümmungswinkel, von dem Einfluß einer wachstumshemmenden Kom- 
ponente als Folge einer Wuchsstoffüberdosierung gesprochen werden, 















































Tabelle 17. 

Konzentration der Pindolyl- | Ohne | 19--% | 10% | 10% | 10% | 10-2% | 10-1% | 10% 
Vers. 23—25. .Z=| 0,0 | 08 | —0,5 2,4 12,1 17,6 21,9 6,3 
Vers. 27—30. .Z=| 0,0 | — 0,5 1,3 12,8 24,6 23,2 7,4 
Vers. 35—36. .Z=| 0,0 — 1,33 |—0,2 9,2 14,2 20,1 7,5 
Vers. T. 1. .Z=| 0,0 — 0,0 3,0 9,7 16,8 23,7 10,8 
Vers. 40. .Z=| 0,0 — 1,4 5,3 10,8 16,4 20,7 16,6 
Vers. 41. . . ZA=| 00 — 0,5 1— 0,4 4,4 16,1 19,8 12,4 
Durchschnittswert für Z 

unter Berücksichtigung der 
verschiedenen Anzalil der 
Versuchspflanzen . . . .| 0,0 — 0,3 2,0 10,9 17,5 21,6 9,3 
Mittlere Abweichung des 
Durchschnittswertes . . . | — — |+0,35 | + 0,79 | + 1,20 | + 1,33 | + 0,61 | + 1,50 











der sich in der Kurvenform der Konzentrationsfunktion für Z ausdrückt, 
aber noch nicht so weit geht, daB etwa eine Wachstumshemmung gegen- 
über unbehandelten Koleoptilen beobachtet werden könnte. (Dies ist 
erst bei Konzentrationen von mehr als 1% möglich). 


Vielmehr wächst 














































Tabelle 18. 

Konzentration der (Indolyleesigature | 19.4 | 10-% | 10-*% | 10-2% | 10-:% | 10% 
Lt où A CE ae q= 1,1 0,5 0,4; 8,1 | 17,3 | 15,0 
Vers. 27—30 . . . . . . . .. q= 0,1 0,1 1,6 | 12,9 | 16,9 | 15,9 
Vers. 35—36 . . . . . . . .. q= 0,8 |—1,1}—1,4| 5,3 | 10,4 | 17,5 
AA =|—0,3| 230| 3,0] 11,4 | 16,7 | 19,4 
a ee so q= 1,1 3,2 |—0,9| 7,7 | 14,1 | 16,3 
à q=| 0,1|—0,9 |[—2,5 | 10,0 | 16,4 | 13,1 
Durchnittswert für q unter Berücksich- 

tigung der verschiedenen Anzahl der 

Versuchspflanzen . . . . . . . .. 0,7| 0,6] 0,5] 9,0 | 16,0 | 16,0 


auch bei einer Pastenkonzentration von 10-°%, selbst wenn positive 
Krümmungen auftreten, die der Paste anliegende Seite immer noch stärker 
als eine unbehandelte Koleoptile unter sonst gleichen Bedingungen. Die 
positive Krümmung kommt also nicht durch eine Wachstumshemmung 
der pastenseitigen Koleoptilhälfte, sondern durch verstärktes Wachstum 
der gegenüberliegenden Seite infolge des Quertransportes zustande. 
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Die Erklärung des Zustandekommens der /aste 
positiven sowie der s-förmigen Krümmung bei 
hohen Wuchsstoffkonzentrationen der Pasten 
gibt Abb. 18, wobei Fig. a die durch den 
Wuchsstofflängs- und -quertransport her- 
gestellte Wuchsstoffkonzentrationsverteilung 
in der Koleoptile veranschaulicht, während 
Fig. c die diesen verschiedenen Konzentrationen 
entsprechenden Zuwachswirkungen zeigt und 
Fig. b endlich den dadurch erreichten Krüm- 
mungseffekt abbildet. Im oberen Koleoptil- 
teil (0) herrscht rechts zwar die geringere, 
aber (nach Fig.c) die stärker wirksame Kon- 
zentration, weshalb eine positive Krümmung 
erfolgt. 

Sowohl die Winkelmessung als auch die 
Berechnung von q erfordern die Überlegung, 
daB q = qg+qy und Z=Z,+Z, sein muß, mm 
ferner daß q = Z+d,—d, ist, wobei d, aus 
a, dy aus «’ berechnet wird. Durch Messung 
des Winkels kann in einfacher Weise: ein 
dg =d,—d, erhalten werden. 

Die Größe von q (vgl. Tabelle 18 und 
Abb. 19) zeigt bis zu einer Konzentration CERES - = 
zwischen 10% und 10% keine den c 
mittleren Versuchsfehler übersteigenden ASS. 18. 

Werte, ist hier also unbedeutend klein. Von 10% an jedoch steigt 


sie mit steigender Konzentration stark an. 
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Konzentration c der B-Indolylessigsäure 
Abb. 19. “Graphische Darstellung der Abhängigkeit von Z, d und q von der Wuchsstoff- 
konzentration der Paste, sowie Ableitung der Größe des Quertransportes (Ca) bei 





verschiedenen Konzentrationen (z. B. cq, bei der Past tion 10-°% usf.). 


Betrachtet man nun die 3 Größen Z, d und q nebeneinander in ihrer 
Abhängigkeit von der Wuchsstoffkonzentration (Abb. 19), so scheint es 
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als ob die Größe des Quertransports bei höheren Konzentrationen ähnlich 
wie Z wieder abnehmen würde, was jedoch nicht der Fall ist. Da q nur 
ein Maßstab der Wirkung einer Wuchs- 
oy stoffkonzentration ist (ebenso wie Z), fiir 





4 


den eine bestimmte ähnliche Beziehung 





10" zur Konzentration gilt wie fiir Z, kann 

man (wenn man zunachst davon absieht, 
Te daß nur ein Teil des in der Paste vor- 
À handenen Wuchsstoffes in die Koleoptile 





übertritt) an der Kurve für Z für jedes 





bestimmte q jene tatsächliche Wuchs- 
/ stoffkonzentration ablesen (als Paste auf 
die gegenüberliegende Seite aufgetragen 
gedacht), die durch den Quertransport 
auf die Gegenseite gebracht wurde. 
0 ww wt wt, Abb.19 zeigt diese Ermittlung der relati- 
Pstenhkonzentrofion c ven Größe des Quertransportes (c,). Die 
Abb. 20. Die Größe der durch den so erhaltenen Werte ergeben (Abb. 20), 
re in site hergutei Wie zu erwarten war, daß der Wuchs- 
bs nn Kl stoffquertransport um so mehr ansteigt, 
an ‘entration der Paste. je größer die Wuchsstoffkonzentration 
der Paste wird. 
Daß längere Koleoptilen kleinere Winkel bringen als kürzere, worüber bereits 
gesprochen wurde, scheint ebenfalls auf den Quertransport zurückzugehen, wie die 
Zahlen in Tabelle 19 vermuten lassen, die zeigen, daß bei höheren Koleoptillängen 
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2? 122100 
B-Indolylessigsäure ‚B-indolylessigsaures Kalium 
Abb. 21. Vergleich der Wirksamkeit der ß-Indolylessigsäure und ihres Kaliumsalzes. 


und geringeren Wuchsstoffkonzentrationen größere Krümmungswinkel auftreten 
als bei höheren Konzentrationen innerhalb eines Bereiches, bei dem sich kürzere 
Koleoptilen noch umgekehrt verhalten. 

Zum Vergleich der Z-, d- und q-Werte bei der freien B-Indolylessig- 
säure und ihrem Kaliumsalz in molargleichen Pastenkonzentrationen 
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Tabelle 19. 
Koleoptillänge in mm 10—15 | 15—20 | 20—25 | 25-30 | 30—35 | 35 —40 








a bei 102% Heteroauxin-Kalium | 398,6° | 248,4° | 137,6° | 73,20 | 61,0% | 22,80 
& bei 10% Heteroauxin-Kalium | 183,0° | 172,5° | 128,00 | 102,20 | 70,20 | 37,8 


























wurde in Übereinstimmung mit Avery, BURKHOLDER und CREIGHTON (3) 
(die mit anderer Methodik arbeiteten) eine geringe Überlegenheit des 
Kaliumsalzes über die freie Säure festgestellt, was aus den vergleichbaren 
Kurven der Abb. 21 hervorgeht. 


h) Genauigkeit der Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes durch die vorliegende 
Methode. 


Zur Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes von Pasten unbekannter 
Konzentration steht außer der Winkelmessung nunmehr auch die Messung 
von Z zur Verfügung, bei der eine Reihe von Vorteilen zu erwarten 
wären, nämlich 1. eine Verbreiterung des Konzentrationsbereiches zwi- 
schen kleinstem Wert und Maximum, 2. Unabhängigkeit von den physio- 
logischen Faktoren, die den Quertransport beeinflussen und 3. Ver- 
meidung der Ungenauigkeit der Winkelmessung bei Konzentrationen über 
10%. Zur Beurteilung beider Verfahren ist jedoch zunächst ein Ver- 
gleich ihrer Genauigkeit notwendig. 


1. Die mittlere Abweichung von « und Z bei gleichzeitigen Bestimmungen 
an verschiedenen Keimlingen. 

Die mittlere Abweichung einer Einzelbesti an einer Versuchspflanze 
wurde als die Wurzel aus dem Durchschnitt der quadrierten Abweichungen der 
Einzelwerte von ihrem Durchschnittswert berechnet. 

Die Genauigkeit sowohl der Winkel- als auch der Koleoptillängenmessung 
wurde mehrfach kontrolliert. Ein Versuch mit einem Gummistempel, der einem 
gekrümmten Avena-Keimling darstellte, ergab bei Messungen an 15 gleichen 
Abdrücken: 

Für den Winkel x: Werte zwischen 20° und 26°; eine mittlere Abweichung 
m = +1,73° und eine mittlere Abweichung des Mittels aus 15 Einzelwerten 
M. Aa + 0,45°. 

Für die Länge L: Werte von 27 und 28 Teilstrichen des Meßrädchens, eine 
mittlere Abweichung m = + 0,56 mm und ein M,, = + 0,15 mm. 

Die reine Meßgenauigkeit beträgt also, wenn man eine 3fache mittlere Ab- 
weichung berücksichtigt, nur etwa +1,4° bzw. +0,5 mm. 

Die Schwankungen der einzelnen Versuchspflanzen untereinander betragen, 
wie die folgenden Zahlen zeigen, ein Vielfaches des einfachen Messungsfehlers, 
so daß es zunäuhst nicht möglich ist, etwa durch Verfeinerung der Meßmethodik 
eine wesentliche Verkleinerung der Abweichungen zu erzielen: 

Bei 61 mit derselben Paste behandelten Pflanzen ergab sich ein durchschnitt- 
licher Krümmungswinkel von 138,5°. Die mittlere Abweichung der Einzelwerte 
von diesem Durchschnittswert betrug + 63,6°. Bei Verwendung von 15 Versuchs- 
pflanzen beträgt danach der Fehler des Mittels! + 16,4° = 11,9% ; dieses M,, betrug 
bei anderen Versuchen z. B. 9,6% oder 12,6%. 


1 Vgl. S. 236 (oben). 
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Tabelle 20. 
es ey EE 10-% 10% 10-*% 10-1% 10-°% 
Zum. i ats ds 0,5+0,66 |—0,4+ 1,04) 4,44 1,20 | 16,1+ 1,43 | 19,8+-2,12 | 12,4+2,23 
Mittlere Abweichung m 


15 Pflanzen (-55) +04 | +0,85 | +0,93 | +1,34 | +205 | +191 





+ 1,74 + 3,30 + 3,60 + 5,18 + 7,94 + 7,40 





“N Pee eee +90 + 21,2 + 21,1 + 8,3 + 10,3 + 15,4 
Winkel « in® . . . .|13,4+1,44 |17,4-+2,37 | 2654400 [233+.48,8 | 130+22,7 |+24-+44,6 
Me es + 3,81 + 7,50 + 120 +176 + 85,1 + 148 

A + 0,98 + 1,93 + 30,9 + 45,4 + 22,0 + 38,2 




















a. + 7,3 +111 | +117 | 31295 | £169 | +19 





Tabelle 20 stellt vergleichsweise die mittleren Abweichungen bei der 
Bestimmung von « einerseits und Z anderseits an denselben Versuchs- 
pflanzen zusammen und zeigt, daß das Verhältnis zwischen der Größe 
des zu messenden Effektes und der Abweichung bis zu 10% zugunsten 
der Winkelmessung, darüber jedoch zugunsten der Zuwachsmessung 
ausfällt. Bei Verwendung der Winkelmessung im Konzentrationsbereich 
zwischen 10-5 und 10-*% und der Z-Messung zwischen 10% und 101% 
können so über den ganzen Bereich hinweg gleichzeitig Bestimmungen 
mit einer mittleren Abweichung von +7 bis +15% (dreifache mittlere 
Abweichung = 21—45% !) erfolgen, wenn eine Eichkurve mit hinläng- 
licher Genauigkeit festgelegt worden ist. 


Durch Testung der Paste in mehreren Verdünnungen läßt sich diese Fehler- 
breite noch entsprechend (etwa auf die Hälfte) herabsetzen. 


2. Die mittlere Abweichung von x und Z bei zu verschiedenen Zeiten 


durchgeführten Versuchen mit gleichen Wuchsstoffskonzentrationen. 


Wie zu erwarten war sind die Abweichungen bei nicht gleichzeitigen Versuchen 
höher als bei gleichzeitigen Bestimmungen, was die Abweichungen der in den 
Tabellen 14 und 17 zusammengestellten Versuche zeigen, die in Tabelle 21 überblickt 


Tabelle 21. 





P-Indolyiessignäure Konzöntration | 19% | 10% | 10% | 10% | 101% | 10% 
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werden können. Die Abweichungen be- 
tragen etwa das 1—3fache der bei gleich- 
zeitigen Versuchen erhaltenen. Immerhin 
ist bei Verwendung von nur 15 Keim- 
lingen je Probe doch auch bei ungleich- 
zeitigen Bestimmungen eine Übereinstim- | 
mung der Ergebnisse mit einem 3fachen, 
mittleren Fehler von etwa + 30—60% vor- 
handen, wobei unter relativ primitiven 
Verhältnissen hinsichtlich Temperatur, 
Feuchtigkeit, Belüftung usw. gearbeitet 
wurde, während KöcL, unter allseits gün- 
stigen Verhältnissen, bei der Wentschen 
Methode bei nicht gleichzeitigen Bestim- 
mungen immerhin um + 100% schwankende Aonzenfration des Heferoauxin-Kaliums in der Paste 
Werte erhielt, wie seine Kurven Fig. 1—7 Abb. 22. Vergleichbare Größen der 


à e- . Krümmungswirkung von Heteroauxin- 
auf S. 20 seiner Arbeit (28) zeigen. Kalium bei verschiedenen Gramineen- 


. . . koleoptilen. Bei der Berechnung von 

Es ist die Aufgabe weiterer Ver- 4. wurden die bei den verschiedenen 

suche, festzustellen, ob auch über A "RESNEEGD EEE  qusné 
on Ba . = 2 :hmesse cksichtigt. 
größere Zeiträume keine größeren Ab- eine med et 

weichungen beobachtet werden können, und wieweit es möglich ist, 


die Genauigkeit der Bestimmung noch zu erhöhen. 








i) Die Empfindlichkeit verschiedener mm 

Gramineenkoleoptilen gegenüber 

Heteroauxinpasten. 

Beim Vergleich der Koleoptilen 
von Hafer, Gerste, Roggen und 
Weizen in gleicher Länge und unter 
gleichen Bedingungen (zu gleicher 
Zeit angekeimte Pflänzchen) ergab 
sich eine deutliche Überlegenheit der | 
Haferpflänzchen gegenüber Weizen, 
Roggen und Gerste hinsichtlich ihrer 
Reaktionsfähigkeit gegenüber He- 
teroauxin, und zwar nicht nur inso- 
fern, als sie die höchsten Winkel- 
werte, sondern auch die höchsten 
Z-Werte brachten, wie dies Abb. 22 
und 23 zeigen. 

Während sich Secale und Hordeum im 
Prinzip ganz gleich verhielten wie Avena, py pentratin Stercanie- . 
nur geringere Empfindlichkeit zeigten, app. 23. meer ee 
fiel Triticum insofern aus der Reihe, als verschiedenen Gramineenkoleoptil 
es sich zwar hinsichtlich Z völlig analog 
verhielt, aber sein Maximum für „d‘ erst bei viel höherer Konzentration erreichte 
als die anderen Pflanzen. Dies weist auf ein anderes Verhalten des Quer- 
transportes hin. 
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Zusammenfassung. 


Zur quantitativen Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes von pflanz- 
lichen Extrakten erscheint die Pastenmethode (LAIBACH) am geeignetsten. 
Diese Methode wurde (im Anschluß an F. BRECHT) näher ausgearbeitet. 
Die wichtigsten dabei erhaltenen Ergebnisse sind!: 


1. Die Größe des Krümmungswinkels, der durch Pasten an intakten 
Versuchspflanzen hervorgebracht wird, ist der Ausdruck nur eines Teiles 
der gesamten wachstumsfördernden Wirkung der Wuchsstoffpaste. Der 
gesamte durch sie veranlaßte Koleoptilzuwachs (,,Z‘‘) ist größer als das 
die Krümmung verursachende „d‘“ (Purpy) und beträgt unter den näher 
beschriebenen Bedingungen bis zu etwa 20 mm. 

2. Sowohl die B-Indolylessigsäure, wie auch ihr Kaliumsalz, die beide 
annähernd gleich stark wirksam sind, haben, in Lanolinpasten verabreicht, 
auch in Konzentrationen von 0,1 und 1,0% noch eindeutig wachstums- 
fördernde Wirkung, obwohl bei diesen Konzentrationen nur noch kleine 
oder sogar positive Krümmungen beobachtet werden; diese letzteren 
beruhen nicht auf einseitiger Wachstumshemmung, sondern auf stärkerer 
Wachstumsförderung der gegenüberliegenden Koleoptilflanke durch 
Wuchsstoffquertransport. 

3. Die Differenz zwischen ‚„Z““ und ‚‚d‘“ kommt durch Wuchsstoff- 
quertransport zustande, durch den auch die der Paste gegenüberliegende 
Koleoptilflanke bis um 20 mm verlängert werden kann. Durch ihn 
werden die Krümmungswinkel verkleinert (Z — q = d). 

4. Die Größe des Quertransportes steigt mit steigender Wuchsstoff- 
konzentration der Paste an. 

5. Neben dem Wuchsstoffquertransport und dem Basaltransport ist 
in der Koleoptile auch ein Apikaltransport von geringer Größe vor- 
handen, der sich bei basaler Pastenanbringung in Krümmungen oberhalb 
der Paste zu äußern vermag. 

6. Der Kriimmungswinkel « hat in seiner Beziehung zur Wuchs- 
stoffkonzentration der Paste ein ausgeprägtes Maximum um etwa 10% 
Heteroauxin, während ‚Z‘‘ zwar ebenfalls ein Maximum, aber erst bei 
etwa der 100fachen Konzentration (101%) erreicht. 

7. Innerhalb des Bereiches von 10° bis 101% Heteroauxin sind 
bei Verwendung von je 15 Keimlingen gleichzeitige Bestimmungen 
mit einer dreifachen mittleren Abweichung von +25—35% möglich. 
Bei ungleichzeitigen Bestimmungen beträgt die mittlere Abweichung 
das 1—3fache. 


1 Es wird auch iiber einige Versuche an Halmknoten von Andropogen berichtet, 
bei denen durch Heteroauxin konzentrationsabhängige Ablenkungswinkel erzielt 
wurden. 





Bs 
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Liste der bisher bekannt gewordenen wuchsstsoffwirksamen Stoffe. 





(Gruppe A)". 
DS DC EEE IAE he 1e Koei, ERXLEBEN und HAAGEN-Smir 
u Us ct na ee ee (1933). 
B-Indolylessigsäure . . . . . . . . . Kôez und KosTERMANS (1934). 
B-Indolylessigsaures Kalium . . . . . 
B- = ae ES. Pa P. W. ZIMMERMAN und A. E. HırcH- 
B- ” Ammonium ..... cock (1937). 
B- Tetramethylammonium 
B-Indolylessigsäure-Methylester . . . . 
B- u -Athylester . . . . | Köcı und KosTERMANS (1935) und 
B- „ -n-Propylester . . . ZIMMERMAN und Wizcoxon (1936). 
B- -i-Butylester . . . . 
1-Methylindol-3-essigsäure . . . . . . 
2- - -3- peel bak ds Sd 
5 -3- Sed, a Fais Köcı vgl. Hern (1936). 
5- -3- »  -Methylester. 
Indol-3-propionsäure . . . . . . . . 
4 ‘ + Hırcacock (1935), Avery, Burk- 
De , , 
propionsaures elem HOLDER und CREIGHTON (1937). 
-3- 2 Natrium . . . . ZIMMERMAN und Hırcacock (1937). 
-3-propionsäure-Methylester . . . à » WILCOxON (1936). 
Ke 1. ee ee VS = = (1935). 
deena tied, 17" 7 ror here - und CREIGHTON 
* te . - 
Ammonium Pa 
Trimethylammonium ! ZIMMERMAN und Hitcucock (1937). 
Tetramethylammo- 
es cae 
AVERY, BURKHOLDER und CREIGHTON 
Indol-buttersäure-Methylester . . . . (1937). ZIMMERMAN und WILCOxoN 
(1936). 
Skatol | GLOvER (1936), WARNE und JACKSON 
RUE 0. … nus or SU Ter en (1937). 

. Phenylessigsäure . . . . . . . . . . ZIMMERMAN und WıLcoxon (1935) 
Phenylessigsaures Kalium . . . . . . dé » Hircxcock (1937). 
Methylphenylacetat . . . . . ... . . | 
Athylphenylacetat. . . . . . . . - . ZIMMERMAN und WıLcoxon (1936). 
n-Butylphenylacetat. . . . . . . . . 
i-Butylphenylacetat . . . . . . . . . 

Phenylpropionsäure (Hydrozimtsäure) vgl. G. SCHLENKER (1937). 
Phenylecrylsäure (eis-Zimtsäure) . . . SHAcKELL (1937). 

x a j Tırorr, MÜLLER und REICHENSTEIN 
Cumaronyl-3-essigsäure . . . . . . . | (1937) 


1 Die betreffenden Arbeiten der genannten Verfasser finden sich im Literatur- 


verzeichnis. 
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d . AVERY, BURKHOLDER und CREIGHTON 

a Rohan «nina. nn | (1937). ZIMMERMAN und WILCoxoN 
Den à ae (1936). 
«-Naphthylessigsaures Kalium . . . . Ten und CREIGHTON 
a- ” Natrium. ... 
a- ” Calcium LUS © 
a- ” Barium . . . . 
a- ” Strontium . . . * Zimmerman und HırcHcock (1937). 
a- = Ammonium . . 
a- a Tetramethyl- 
ammonium. . 

a-Naphthylessigsäure-Methylester . . . 
= 5 -Athylester . . } ” » Witcoxon (1936). 
Acenaphthyl-5-essigsäure. . . . . . . 
aNeghthynetoniel ........ } DRE. und, Whaneree (2988). 

. . SHACKELL (1937), Crook, DAVIES und 
Temp Senignum. ..- : . . - Surra (1937). 
en d : ° A‘ . ? 4 ! | } Zona und Wizcoxon (1935). 
Benzoyloxyd............ 
Benzoylperoxyd .......... } Suow (1987). 


Es ist möglich, daß manche dieser Stoffe selbst nicht direkt Wuchsstoffcharakter 
tragen, sondern erst nach Umwandlung durch die Pflanze diesen erhalten, wie 
dies F. Skooe (1937) z. B. beobachtet hat für: 

4. Indoläthylamin . .......... 
rg 7 oo | Gases (ur. 

Oder auch, daB sie nur die Bildung von Wuchsstoffen in der Pflanze ver- 
anlassen oder beschleunigen, wie dies für folgende Substanzen, die ebenfalls ,,wuchs- 
stoffwirksam“ sind, vermutet werden kann: 


CN LAN ERA SES a 
ha she ee, d HRMS ZIMMERMAN und WiLcoxoN (1935), 
PP rec u. „ Hrrencock (1933). 
EL Lu ta d Er 
co ZIMMERMAN, CROCKER und HirTcu- 

à lt Se UE Spatial À os (1933). 
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OPTISCHE ANALYSE DES STRECKUNGSWACHSTUMS 
VON GRAMINEENFILAMENTEN 1. 


Von 
A. FREY-WyssLine und H. Scaocx-BopmEee. 


(Eingegangen am 12. April 1938.) 


Streckungsbereite, zylindrische Zellen sind, bezogen auf die Wachs- 
tumsrichtung, optisch negativ. Die negative Doppelbrechung ist durch 
die submikroskopische Röhrenstruktur bedingt (4). Diese bleibt in der 
Primärwandung der bisher geprüften Objekte [Avena-Koleoptile (2), 
Sporogon-Stiel von Pellia (7), Baumwollhaare (11) usw.] während des 
ganzen Streckungswachstums erhalten, d. h. die Orientierung der Micel- 
larstruktur bleibt trotz einer Verlängerung von oft mehreren Hundert 
Prozent vorwiegend tangential. CASTLE (3) schreibt dies dem Umstande 
zu, daß der in tangentialer Richtung wirkende Querzug in einem durch 
den Turgordruck gespannten Zylinder, wie in einer Druckröhre, doppelt 
so groß ist wie der axiale Längszug. 

Als einzige Ausnahme von dieser Gesetzmäßigkeit der Optik ge- 
streckter meristematischer Zylindermembranen sind bis anhin die 
Epidermiszellen der Staubfäden von einigen Gräsern bekannt geworden (5), 
die sich in wenigen Stunden von weniger als 2 mm auf über 14 mm, also 
über 600%, strecken können. Vor der Streckung sind diese Filamente 
stark optisch negativ (s. Tabelle 2 und 4), was auf eine ausgesprochene 
Röhrenstruktur ihrer Epidermiszellen hinweist, während völlig gestreckte 
Staubfäden von Anthoxanthum odoratum und Dactylis glomerata schwach 
positiv erscheinen. Die Doppelbrechung kehrt also ihr Vorzeichen um, 
und dies ist in dem Sinne gedeutet worden, daß durch das ungewöhnlich 
rasche Streckungswachstum [bei Anthoxanthum über 1/, mm/min (8)] die 
submikroskopische Membranstruktur umorientiert werde, so daß am 
Schlusse der Streckung nicht mehr die tangentialen, sondern die axialen 
Komponenten der verschieden gerichteten submikroskopischen Micellar- 
bereiche leicht überwiegen. 

Außer einem Orientierungseffekt könnte aber auch Spannungs- 
doppelbrechung an der Umkehrung der Doppelbrechung schuld sein. 
Die durch Spannungen ausgelöste Anisotropie wird als photoelastischer 
Effekt von den übrigen Doppelbrechungsarten unterschieden. Oft 
überlagern sich Orientierungs- und Spannungsisotropie in komplizierter 
Weise [(1), S. 141], doch gelingt es, die letztere durch Aufhebung vor- 
handener Spannungen zum Verschwinden zu bringen. 


1 Herrn Prof. Dr. P. Jaccarp zum 70. Geburtstage gewidmet. 
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In unserem Verdachte, es kénnte sich bei der positiven Staubfaden- 
doppelbrechung um einen photoelastischen Effekt handeln, wurden 
wir durch Beobachtungen an Roggenfilamenten bestärkt. Diese Staub- 
fäden zeigen ein ganz gewaltiges Streckungswachstum von bis über 
2,5 mm/min (9), so daß in wenigen Minuten eine Dehnung von 3 mm 
auf mehr als 18 mm erfolgen kann. Trotz dieser erstaunlichen Dehnungs- 
leistung findet in den Roggenfilamenten keine Umkehrung der Aniso- 
tropie statt, denn die völlig gestreckten Staubfäden erweisen sich noch 
stets als optisch negativ (s. Tabelle4). Da es nun unwahrscheinlich 
erscheint, daß in einem Falle (Anthozanthum) eine Umorientierung auf- 
tritt, in einem anderen bei bedeutenderer Streckung (Secale) dagegen 
nicht, muB die Spannungsdoppelbrechung mit in Betracht gezogen werden. 

Bei künstlicher Dehnung ist die Ausschaltung photoelastischer 
Effekte leicht, indem man das Objekt entspannt und die übrigbleibende 
Doppelbrechung mißt; diese darf dann bei micellar gebauten Gelen 
als Orientierungsdoppelbrechung angesprochen werden. Bei meri- 
stematischen Zellen steht als Entspannungsmethode die Plasmolyse 
zur Verfügung. Diese läßt sich jedoch bei den Filamenten nicht immer 
leicht durchführen, da Rohrzucker durch die kutinisierten Zellwände 
sehr schlecht eindringt. Wir haben daher neben Plasmolyseversuchen 
die Zellen mit Alkohol oder Kaliumzyanid abgetötet und dann die 
erschlafften Filamente gemessen. 

Die Meßmethode war die gleiche wie in der ersten Mitteilung (4). 
Die frischen, plasmolysierten oder abgetöteten Filamente werden mit 
etwas Wasser oder verdünnter Eiweißlösung auf Objektträger aufgeklebt 
und eintrocknen gelassen. Die Trockenpräparate gelangen dann, in 
Kanadabalsam eingeschlossen, mit dem Kompensator von SÉNARMONT 
zur Untersuchung auf ihre Doppelbrechung. Die Gangunterschiede 
sind gering, trotzdem nicht nur einzelne Zellen, sondern die ganzen 
Filamente, also mehrereZellenlagen, gemessen werden. DieKompensation 
gelingt nicht immer einwandfrei. Bei den Filamenten, die schwach 
negativ sind, reagieren die dünnen Längswände der Zellen entsprechend 
ihrer Röhrenstruktur positiv; man muß sich dann so helfen, daß man 
bei relativ schwacher Vergrößerung (Obj. 10mal) das Filament als 
Ganzes auf Dunkel kompensiert. Auch der Stärkegehalt der Zellen 
stört, so daß sehr kleine Gangunterschiede nicht genau meßbar und 
in Tabelle 1 und 3 als + 0 angegeben sind. Jedes Filament wurde an 
5 verschiedenen Stellen gemessen. Wie die mittleren Fehler der Mittel- 
werte von 5—25% in den Tabellen zeigen, sind die Ausgangswerte 
ziemlichen Schwankungen unterworfen. Doch erhält man gleichwohl 
ein eindeutiges Bild über die Größenordnung der Gangunterschiede. Sie 
sind in Tabelle 1—4 in Drehgraden des Kompensators von SÉNARMONT 
eingetragen (1° Drehung = 30 A Gangunterschied für grünes Licht von 
5400 A Wellenlänge in der Nähe des Schwerpunktes von weißem Licht. 
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Positive Winkelwerte = positive, negative Winkelwerte — negative 
Doppelbrechung). 

Tabelle 1 vergleicht die Lange und den Gangunterschied von frischen 
und mit Rohrzucker (2 volummolar) plasmolysierten Anthoxanthum- 


Tabelle 1. Ausgewachsene Anthozanthum-Filamente, 
Rohrzucker-Plasmolyse (2 vol.mol.) (2. 6. 37). 


























Unbehandelte Filamente Behandelte Filamente 
— Lange | Gangunterschied | Länge vor und Ver- Gangunterschied 
in mm BON ee eed Dae | in Grad 
15 17,6 + 3,8 + 0,5 17,2 > 14,2 17,3 — 2,0 + 0,5 
16,9 +0 16,6 — 13,7 17,7 — 2,3 + 0,6 
18,2 + 5,8 + 0,7 17,9 > 14,4 19,6 — 3,0 + 0,7 
16,7 + 2,1 + 0,4 16,8 — 13,8 17,8 — 2,4 + 0,4 
17,1 + 3,1 + 0,6 17,5 > 14,4 17,6 — 2,1 + 0,3 
17,9 + 4,2 + 0,7 16,9 — 13,5 20,0 — 3,9 + 0,4 


Filamenten. Die Doppelbrechung ist im frischen Zustande schwach 
positiv, wie dies friiher festgestellt worden ist (4). Nach der Plasmolyse, 
die eine Verkiirzung von etwa 18% mit sich bringt, sind die Faden dagegen 
schwach negativ. 

Tabelle 2 liefert das gleiche Ergebnis bei Filamenten, die mit 10% 
Kaliumzyanid entspannt, und nachher mit destilliertem Wasser aus- 
gewaschen und aufgeklebt worden sind. Die Verkürzung beträgt 22—25 % . 





Tabelle 2. 
Anthoxanthum-Filamente, KCN-Behandlung (10% Lösung) (5. 5. 37). 
Ungestreckte  [Gestreckte Filamente Behandelte Filamente 





Gang- - - Länge vor und Ver- Gang- 
Länge unterschte Dinge unterschied |nach Behandl kürzung | unterschied 
inmm| “in Grad mm| “in Grad in mm in % in Grad 























1,7 | —53+46 | 12,7 | +6,4+0,7] 124> 9,4 24,2 |—4,2+ 0,7 
19 | —48+5,3 | 15,2 | +5,3+0,6] 15,2—>11,8 22,2 |—3,6+ 0,5 


Tabelle 3 bezieht sich auf Staubfäden, die mit 95% Alkohol entspannt 
worden sind. Auch hier ist die Doppelbrechung im frischen Zustande 
schwach positiv. Trotz der Verkürzung von 12—34% ! verschwindet 
diese dagegen nicht, sondern sie wird im Gegenteil auffallend verstärkt. 
Diese Steigerung der positiven Doppelbrechung rührt davon her, daß 
im Alkohol die Organe nicht nur in der Längs-, sondern auch in der 
Querrichtung schrumpfen. Wie groß diese Schrumpfung ist, kann nicht 

1 Die Verkürzung ist in Alkohol deshalb so unregelmäßig, weil wahrscheinlich 
stellenweise eine Härtung (Fixierung) der Membran stattfindet, bevor alle Luft 


aus dem Inneren der Filamente verdrängt ist und die Entspannung daher un- 
vollständig bleiben kann. 
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leicht festgestellt werden, da die entspannten Filamente von Antho- 
zanthum äußerst zart sind, so daß ihre Breite im aufgeklebten Zustande 
keine konstanten zuverlässigen Werte liefert. 











Tabelle 3. 
Ausgewachsene Anthozanthum-Filamente, Alkoholbehandlung (2. 6. 37). 
Unbehandelte Filamente Behandelte Filamente 
Vessuche- Lange vor und Ver- 
pflanze Ba es -w-— uns nach Be andlung| kürzung Gangentemehios 
in % 
ll 18,2 + 3,2 + 0,6 16,9 -> 11,2 + 8,6+ 0,5 
13 16,6 + 1,9 + 0,5 16,2 — 13,3 17,9 + 10,4 + 0,9 
14 16,0 +0 17,5 > 13,6 22,2 + 9,8+ 0,4 
15 18,1 + 4,4 + 0,9 13,9 — 12,2 12,3 + 88+0,8 

















Günstiger liegen die Verhältnisse beim Roggen, dessen Staubfäden 
aus einem kompakteren Gewebe bestehen, wodurch Breitenmessungen 
der aufgeklebten Filamente ermöglicht werden (Tabelle 4). Man findet 
bei der Streckung einen starken Abfall der negativen Doppelbrechung, 


Tabelle 4. Secale-Filamente (20. 6. 37). 


























Ver- Breiten- Gang- 
Länge Breite . 
im mm | Kürzune | “inj, Janderune| unterschiea 
Unbehan- | Vor der Streckung 3,1 = 112 — ]—36,8 + 3,1 
delt Nach der Streckung | 15,0 == 103 — — 2,3 + 0,4 
Rohrzucker-Plasmolyse | 10,9 | — 27,3} 112 | + 8,7 | — 3,1 + 0,6 
Behandelt | alkoholbehandlung | 13,3 |—112| 62 | 39,8 | + 9,2 + 0:8 


die jedoch, wie bereits erwähnt, negativ bleibt. Durch Entspannung 
mit Rohrzucker steigt die negative Doppelbrechung etwas an, die Längs- 
verkürzung beträgt 27,3%, während eine Breitenzunahme von 8,7% 
stattfindet. Bei Fixierung mit Alkohol wird die Doppelbrechung da- 
gegen positiv, da neben einer Entspannung von 11,2% eine Quer- 
schrumpfung von 39,8% auftritt. Hierdurch ist bewiesen, daß bei der 
Alkoholfixierung submikroskopische Strukturveränderungen vorkommen, 
die dieses Entspannungsmittel für unsere Zwecke ungeeignet machen. 
Die Positivierung der Doppelbrechung ist so zu verstehen, daß bei 
der Alkoholentquellung das Micellargerüst seitlich stark zusammen- 
geschoben wird, wobei die Röhrenstruktur in eine faserähnliche Struktur 
verwandelt wird. Für unsere Betrachtung können daher nur die Be- 
funde nach Entspannung mittels Plasmolyse oder Kaliumzyanid maB- 
gebend sein. 
Besprechung der Ergebnisse. 

Sowohl die Plasmolyse mit Rohrzucker, als auch die Entspannung 

mit Kaliumzyanid liefern deutlich negative Doppelbrechung. Beide 
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Untersuchungsobjekte verhalten sich in dieser Beziehung gleich. Es 
darf hieraus geschlossen werden, daß im entspannten Zustande bei 
den untersuchten Filamenten Röhrenstruktur vorliegt. Es handelt 
sich nun darum, die positive Doppelbrechung der frischen Anthoxanthum- 
Filamente zu deuten. Wenn eine Umorientierung des Micellargerüstes 
vorliegen würde, müßte diese nach der Entspannung erhalten bleiben, 
denn von einer Umlagerung kann man wohl doch nur sprechen, wenn 
die Richtungsänderung der Balken des submikroskopischen Gerüstes 
bleibender Art ist. Im vorliegenden Falle verschwindet jedoch die 
positive Anisotropie mit der Aufhebung der Turgorspannung. Es muß 
deshalb ein photoelastischer Effekt vorliegen. 


Die Spannungsdoppelbrechung kommt durch elastische Abstands- 
änderungen von Atomen oder Atomgruppen mit fester gegenseitiger Lage 
zustande, weil der Verlauf ihrer Elektronenbahnen dabei kleine Ver- 
änderungen erfährt. Wie von Modellversuchen mit Glas oder Kristallen 
bekannt ist, genügen schon äußerst geringe Verschiebungen der Atom- 
schwerpunkte zur Erzeugung von photoelastischer Anisotropie (12). Bei 
sehr plastischen Objekten, wie den in Streckung begriffenen Meristem- 
zellwänden (6, 10), trifft dies allerdings nicht zu. Die Plastizität be- 
ruht ja darauf, daß die verschiedenen Teilchen, d.h. im vorliegenden 
Falle die Zellulosefadenmoleküle oder Kettenbündel, gegeneinander 
verschiebbar sind, da die Haftpunkte, die die gegenseitige Lage be- 
nachbarter Atomgruppen bestimmen, weitgehend gelöst sind. Neben der 
plastischen Dehnung tritt jedoch immer eine, wenn auch noch so schwache, 
elastische Dehnung auf [(4), S. 119]. Diese beruht auf Zerrungen an 
nicht oder unvollkommen gelösten Haftpunkten. Soweit die dabei ein- 
getretenen Abstandsänderungen elastischer, d. h. reversibler Art sind, 
müssen sich auch photoelastische Effekte geltend machen. Bei ,,er- 
härteten‘“ Membranen müssen diese groß, bei für das Streckungswachstum 
„erweichten‘ dagegen klein sein. 


Aus diesen Überlegungen geht hervor, daß bei jeder Zellwand- 
dehnung ein photoelastischer Effekt auftreten muß; es fragt sich nur, 
ob er nachweisbar ist. Bei künstlichen Dehnungen tritt er sehr rasch 
in Erscheinung, weshalb z. B. Avena-Koleoptilen im Dehnungsapparate 
schon bei 10% Dehnung positiv doppelbrechend werden (2). Beim 
Streckungswachstum mit der physiologisch bedingten Haftpunktlösung 
muß er dagegen verschwindend klein sein. 

Stellt man sich die Röhrenstruktur der zylindrischen Meristem 
zellen stark schematisiert als ein System von submikroskopischen 
Zelluloseringen vor, die mit verschiedener Neigung quer um die Zelle 
herumlaufen und sich gegenseitig überschneiden, so werden diese Ringe 
bei der plastischen Streckung in der Längsrichtung der Zelle auseinander- 
geschoben, ähnlich wie die Verstärkungsringe der Leitungselemente 
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im Protoxylem. Es sind keine wesentlichen elastischen Kräfte vor- 
handen, die bestrebt wären, die Ringe zusammenzuhalten. In die ent- 
standenen Lücken zwischen den auseinandergewichenen Ringen werden 
neue Ringe eingeschaltet (Intussuszeption). Kommt nun der Moment, 
wo das plastische Wachstum aufhört, werden die Ringe gegenseitig 
irgendwie stärker miteinander verkettet ; ihre Abstandsänderungen werden 
dadurch zum Teil reversibel, es macht sich ein elastischer Effekt geltend. 
Wird dann die Membran durch den Turgordruck elastisch noch weiter 
gedehnt, muß ein photoelastischer Effekt in Erscheinung treten. 


Bei den völlig gestreckten Anthoxzanthum-Filamenten liegt nun 
offenbar dieser Fall vor. Die negative Orientierungsdoppelbrechung wird 
von einer positiven Spannungsdoppelbrechung überkompensiert. Es 
liegt also keine Umorientierung vor, wie in der ersten Mitteilung (5) 
vermutet worden ist. Dies tut jedoch den dort angestellten Betrach- 
tungen über den Anteil des Turgors am Streckungswachstum keinen 
Abbruch, im Gegenteil ist durch den Nachweis der Spannungsdoppel- 
brechung die Mitwirkung des Turgordruckes um so eindrücklicher. 
Denn wenn er elastische Dehnungen begleitet von optischen Effekten 
zustande bringt, wie aus den hier mitgeteilten Entspannungsversuchen 
hervorgeht, muß ihm auch eine gewisse Mitwirkung bei der plastischen 
Dehnung zugesprochen werden. 

Warum bei den Roggenfilamenten trotz ihres erstaunlichen Strek- 
kungswachstums kein Spannungsdoppelbrechungseffekt nachweisbar ist, 
kann zur Zeit nicht angegeben werden. Vermutlich ist hier die wesentlich 
komplexere anatomische Struktur dieser Staubfäden mit mehreren 
sich aktiv streckenden Zellschichten im Spiel, die eine weniger freie Ent- 
wicklung des Turgors in den zylindrischen Epidermiszellen gestattet, 
als bei Anthozanthum mit seiner einfachen Streckungszellschicht. Es 
ist auch möglich, daß die Turgorspannung der zarten Geruchgrasstaub- 
fäden beim Aufkleben auf Objektträger besser fixiert wird als bei den 
derberen Secale-Filamenten. 


A. Frey-WyBling und H. Schoch-Bodmer: 


Zusammenfassung. 


1. Die mehrere Hundert Prozent gedehnten Zellen der ausgewachsenen 
Staubfäden von Anthoxanthum und Secale weisen im entspannten Zu- 
stande, wie vor der Streckung, Röhrenstruktur auf (optisch negativ be- 
zogen auf die Zellachse). 


2. Als Entspannungsmittel werden Rohrzuckerplasmolyse und Ab- 
tötung mit Kaliumzyanid angewendet. Fixierung mit 95% Alkohol 
eignet sich nicht, da hierbei nicht nur eine Entspannung in der Längs- 
richtung, sondern gleichzeitig eine starke Querschrumpfung der Zellen 
stattfindet, die das submikroskopische Micellargerüst in Mitleiden- 
schaft zieht. 
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3. Am Schlusse des Streckungswachstums der Anthozanthum-Filamente 
schlägt die Doppelbrechung von negativ nach positiv um. Bei Staub- 
fäden von Secale bleibt dieser Effekt in unseren Präparaten aus. 

4. Die festgestellte positive Anisotropie ist als Spannungsdoppel- 
brechung anzusprechen (photoelastischer Effekt). 

5. Eine Umorientierung der submikroskopischen Struktur durch das 
Streckungswachstum wird in Übereinstimmung mit Bonner (2), CASTLE 
(3), Wereis (11) u.a. abgelehnt. 


Sehriftennachweis. 
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(Aus dem Forschungsinstitut Gastein.) 
9. Mitteilung. 


DIE WIRKUNG VON RADON UND VON MINERALSTOFFEN AUF 
DIE PHOTOSYNTHESE DER SUBMERSEN. 

(EIN BEITRAG ZUR ERKLÄRUNG DES EINFLUSSES VON GASTEINER 
THERMALWASSER AUF DIE KOHLENSÄUREASSIMILATION VON 
WASSERPFLANZEN.) 

Von 
Franz BUKATSCH. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Mai 1938.) 


a) Einleitung. 

In vorhergehenden Veröffentlichungen (1, 2, 3) wurden bereits Beob- 
achtungen über die eigentümliche Wirkung des Gasteiner Thermal- 
wassers auf die Stoffproduktion und das Wachstum verschiedener Pflanzen 
mitgeteilt. In diesen Arbeiten ist auch das einschlägige Schrifttum zu- 
sammengestellt, so daß an dieser Stelle ein Hinweis darauf genügt. 

Während ScHILLER aus dem Vergleich der gebildeten Reservestoff- 
mengen und des Zuwachses an Pflanzenmasse auf das Ausmaß der Stoff- 
produktion im Thermalwasser bzw. in dem zur Kontrolle verwendeten 
Gasteiner Leitungstrinkwasser schloß, versuchte BUKATSCH, durch 
Anwendung der WINKLERschen Methode zur Bestimmung des bei der 
Photosynthese der Pflanzen gebildeten bzw. zur Atmung verbrauchten 
Sauerstoffes den Einfluß des Gasteiner Thermalwassers auf diese beiden 
Vorgänge zu ermitteln. 

In Übereinstimmung mit den Befunden ScHiLLers ergab auch diese 
unmittelbare Bestimmung des C-Stoffwechsels eine deutliche Förderung 
der Photosynthese in Thermalwasser für die Mehrzahl der untersuchten 
Pflanzen (Spirogyra, Fontinalis, Elodea ; Ausnahme: Vaucheria) und eine 
Bestätigung der Vermutung SCHILLERs, daß an der Assimilationsförderung 
die Radioaktivität des Thermalwassers wesentlichen Anteil hat. Darüber 
hinausgehend konnte gezeigt werden, daß die Atmung der Versuchs- 
pflanzen im Thermalwasser keinerlei Förderung, vielmehr meist nur gering- 
fügige Veränderungen gegenüber dem Verhalten in gewöhnlichem Lei- 
tungstrinkwasser erfährt. Diese Beobachtung erweist, daß die von 
SCHILLER beobachtete bedeutende Stärkespeicherung vor allem auf er- 
höhte Stoffbildung, nicht etwa auf herabgesetzte Atmung (wie dies in 
vielen krankhaften Fällen beobachtet wurde) zurückgeht. Diese sich 
immer wieder bestätigende Feststellung steht im Gegensatz zu den Be- 
hauptungen der Schule SToKLASAs (4), welche unter dem Einfluß der 
Alphastrahlung, und um diese handelt es sich ja vorwiegend bei der in 
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den Gasteiner Thermen enthaltenen Radiumemanation, eine Förderung 
der Dissimilations- bei gleichzeitiger Hemmung der Assimilationsvorgänge 
von Pflanzen angibt. 

Der Befund, daß bei höheren Radon (= Radiumemanations)-Konzen- 
trationen eine besondere Förderung der Photosynthese auftritt, wird 
durch die inzwischen veröffentlichten Versuche ScHILLERs (1937, 1. c.) 
an Spirogyra bestätigt: der Autor fand in dem überdurchschnittlich hoch 
radioaktiven Wasser der Reissacherquelle mit einem Gehalt von 308 ME 
höhere Stärkebildung als im Thermalmischwasser. 

Bevor wir auf unsere weiteren Versuche mit erhöhten Radongaben näher 
eingehen, seien hier noch einige Worte zur Frage der genaueren Bezeichnung der 
in den Versuchen verwendeten Radonmenge eingeschoben. 

Die in der Bäderkunde und -praxis noch sehr verbreitete Angabe der in Heil- 
wässern enthaltenen Radonmenge in ,,Macheeinheiten‘‘ (ME) gab vielfach zu Unzu- 
kömmlichkeiten und Irrtümern Anlaß, da sie keine absolute Mengeneinheit, sondern 
eine Konzentrationseinheit darstellt und oft im unrichtigen Sinn angewendet 
wurde. Man vergleiche dazu (5). 

Wir haben hier die Bezeichnung in ME nur mit Rücksicht auf den Anschluß 
an die früheren Veröffentlichungen beibehalten und betonen ausdrücklich, daß 
damit stets — streng definitionsgemäß — die auf 1 Liter Wasser bezogene Menge 
von 3,64 . 101 Curie gemeint ist. 


b) Versuchsanstellung. 

Die Versuche wurden mit der am angeführten Orte (BuKaTscH 1937) näher be- 
schriebenen Methode durchgeführt, derart daß an einer sich langsam in einem glä- 
sernen Thermostaten drehenden Scheibe flache gläserne, mit den Versuchspflanzen 
und dem zu prüfenden Wasser beschickte Kammern angebracht wurden. Nach einer 
bestimmte Zeit dauernden Beleuchtung für den Assimilationsversuch bzw. Ver- 
dunkelung für den Atmungsversuch wurden die Veränderungen des Sauerstoffge- 
haltes des Wassers in den Assimilationskammern nach WINKLER ermittelt. In 
kurzer Aufeinanderfolge wurden immer mehrere (4—5) Versuche unter gleichen 
Bedingungen angestellt, so daß, wenn nicht anders bemerkt, die in der Folge ange- 
führten Zahlen stets Mittelwerte aus etwa 4 Versuchen darstellen. Sie sind stets 
auf eine Versuchsdauer von 15 Min. und eine Pflanzenmasse von 100 mg Trocken- 
gewicht bezogen und geben die zur Titration jeweils verbrauchten Kubikzentimeter 
n/100 Natriumthiosulfatlésung an. 


c) Der Einfluß von Radon auf die Photosynthese. 


Unsere bisherigen Versuche über die Radonwirkung beschränken sich 
auf die Feststellungen, daß Spirogyra, Fontinalis und Elodea im durch 
Quirlen mit Luft entemanierten Thermalwasser eine geringere photo- 
synthetische Leistung als im normal radioaktiven Wasser der Thermen 
aufweisen, und weiterhin, daß die bis zu einer Konzentration von 10000 ME 
angewendeten künstlichen Radonzusätze eine weitere Steigerung der 
Photosynthese von Fontinalis bewirken. Somit war jedenfalls zu vermuten, 
daß die im Wasser der Gasteiner Thermalquellen vorhandene natür- 
liche Radonkonzentration (rund 60—300 ME) unter dem Optimalwert 
für die Photosynthese gelegen ist. 
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In nunmehr durchgeführten Versuchen an Fontinalis antipyretica 
(Fundort: Böckstein) im Thermalwasser, dessen Emanationsgehalt künst- 
lich! auf etwa 20000 ME erhöht worden war, ergab sich bereits statt 
einer weiteren Förderung eine geringe Hemmung der Stoffbildung gegen- 
über unverändertem Thermalwasser (Tabelle 1). 


Tabelle 1. 
Totalassimilation von Fontinalis (Beleuchtung: Osram D-Lampe, 125 Dim, 
aus 20cm Abstand, Temp. 13°). 





Versuchsreihe 21 Mai: im 1 = e En rer fe 0,27 
pen Leitungswasser (Kontrolle) . . 0,20 
Versuchsreihe 23 ai » Thermalwasser + 20000 ME a | 
à „ Leitungswasser (Kontrolle) . . 0,20 


Somit liegt das Radonoptimum für die Photosynthese von Fontinalis 
bei rund 10000 ME. 

Nachdem nun die ungefähre Lage des Emanationsoptimums für diese 
Pflanze festgestellt war, wurden auch unsere anderen Versuchspflanzen 
auf ihr Verhalten gegenüber erhöhten Radongaben geprüft. 

Zunächst wurde auch Cladophora aus dem Badgasteiner „Kirchbach‘‘ 
untersucht; hierbei kamen neben der natürlichen Radioaktivität des 
Thermalmischwassers noch Radongaben von 2500, 25000 und 250000 ME 
zur Anwendung. Dabei ergaben sich folgende Steigerungen der Photo- 
synthese, bezogen auf den Assimilationswert im gewöhnlichen Gasteiner 
Leitungswasser (Tabelle 2). 

Tabelle 2. 


Steigerungen der Photosynthese von Cladophora gegenüber Gasteiner Leitungs- 
trinkwasser (Beleuchtung: 125 Dim in 20 cm Abstand, Temperatur 13° C). 





Versuchsreihe 15 Im Thermalmischwasser (60 ME) ......... 12,8% 
ra 16 = me mit Zusatz von 2500 ME 28,1% 
” 18 ” LE] ” ” ” 25000 ” 36,6% 
” 20 ” ” ” ” ” 250000 ” 5,1% 


Aus diesen Versuchen mit Fontinalis und Cladophora ist zu ersehen, 
daB eine Férderung der Stoffproduktion durch Radonzusatz nur bis zu 
einer je nach Versuchspflanze verschiedenen Grenzdosis erfolgt; noch 
höhere Emanationsgaben setzen sodann die Größe des Mehrertrages wieder 
herab. Hohe Radondosen haben bei Cladophora und, wie aus dem fol- 
genden Schaubild (Abb. 1) ersichtlich, auch bei Spirogyra eine deutliche 
Verringerung der Atmungswerte zur Folge. 

1 Die Dosierung wurde durch Zusatz entsprechender Mengen einer aus einem 
Radiumpräparat gewonnenen wässerigen Emanationslösung erreicht; trotz großer 
Vorsicht (möglichste Vermeidung der Berührung mit Luft) ist ein Radonverlust 
kaum zu verhindern. Die angeführten Rn.-Mengen sind daher nur Näherungswerte. 
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Das Schaubild (Abb. 1) gibt die Wirkung der Radiumemanation auf 
Spirogyra glabra (Fundort: Altwässer der Donau bei Wien) und Batrachium 
fluitans wieder. An der letztgenannten Pflanze hatte ScHiLLER 1935 
bereits Wachstumsförderung und vermehrte Stärkebildung im Thermal- 
wasser beobachtet. Für unsere Versuche wurden Sproßenden mit etwa 
3 jungen Fiederblättchen verwendet, die Assimilationsleistung dieser 
Pflanze ist im Verhältnis zur Alge (Spirogyra glabra) auffallend hoch. 


Batrachium 
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Abb. 1. Stoffproduktion (schraffierte Säulen) und Atmung (schwarze Säulen) von Spirogyra 
glabra (links) und Batrachium fluitans (rechts) in enteman. Thermalwasser mit verschiedenen 
künstlichen Radonzusätzen. (Umsatzgrößen bezogen auf 15 Min. Versuchsdauer und 100 mg 
Pflanzenmasse; Beleuchtung: Osram D-Lampe, 100 Dim aus 15 cm 
Abstand, Temp. 13° C.) 


Unter den geprüften Radonkonzentrationen weist Spirogyra im Bereich 
von 2500 ME ein deutlich ausgeprägtes Optimum der Stoffbildung auf. 
Batrachium zeigt ebenfalls bei rund 2500 ME einen Gipfel der assimila- 
torischen Leistung. Bei dieser Pflanze ist eine Abnahme der Atmung 
mit steigender Radondosis weniger deutlich. 

Ergab der Radonzusatz zu Thermalwasser eine sehr deutliche Be- 
einflussung der Stoffbildung aller geprüften Pflanzen, so blieb über- 
raschenderweise jeder Einfluß zusätzlicher Emanation auf die Photo- 


Tabelle 3. 


Spirogyra flavescens, (Fundort: Badbruck b. Badgastein (Beleuchtung: 125 Dim 
in 20 cm Abstand, Temperatur 13° C). 




















Ver- Assimil.- Total- Lary ah d 
suchs- Versuchswasser tiber- | Atmung | assimi- aasiunilation 
reihe Nr. schuß lation in % 
26 Leitungstrinkwasser, 0,88 | —0,33 | 1,21 — 
Leitungstrinkwasser mit 1000 ME | 0,87 | —0,33 | 1,20 — 
28 Leitungstrinkwasser, 0,90 | —0,34 | 1,24 — 
entemaniertes Thermalwasser 1,27 | —0,21 | 1,48 16,2 
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synthese von Spirogyra und Fontinalis im Gasteiner Leitungstrinkwasser 
aus. Ein Beispiel möge dies erweisen (Tabelle 3). 

Während der Radonzusatz also keine ersichtliche Wirkung ergab, 
zeigte dieselbe Pflanze selbst im radonfreien entemanierten Thermal- 
wasser eine Leistungssteigerung von 16,2%. Diese Erscheinung gab 
Anlaß zur Frage, wieso der Radonzusatz beim Leitungstrinkwasser nicht 
die geringste Leistungssteigerung hervorzurufen vermag, die im Thermal- 
wasser regelmäßig zu beobachten ist. Näheres darüber im nächsten 
Abschnitt. 


d) Die Bedeutung der im Wasser gelösten Mineralstoffe. 

Bevor daran zu denken war, daß im Thermalwasser Stoffe gelöst 
seien, welche die Pflanzen für den Radoneinfluß auf die Photosynthese 
sozusagen „sensibilisieren“, mußte untersucht werden, ob nicht dem 
Gasteiner Leitungstrinkwasser selbst Eigenschaften zukommen, die eine 
Steigerung der Photosynthese erschweren oder gar verhindern. Darunter 
ist etwa folgendes gemeint: 

Der Verfasser hat in einer noch unveröffentlichten, gemeinsam mit 
Dr. A. AHAMMER - Gmunden durchgeführten Untersuchung festgestellt, 
daß bestimmte Wasserpflanzen des Traunsees unter sonst gleichen Be- 
dingungen im Seewasser nie so hohe Assimilationsleistungen erzielen wie 
im Quellwasser. Es erwies sich dabei der geringere Gehalt des Seewassers 
an Kohlensäure in Form von Bicarbonaten, welche bekanntlich für die 
Assimilation ausnützbar sind, als begrenzender Faktor für die Photo- 
synthese im Seewasser. Da nun der Verdacht bestand, daß auch im 
Falle des Gasteiner Leitungstrinkwassers die Menge der verfügbaren 
Kohlensäure die Stoffproduktion begrenzen könnte, wurde durch Titra- 
tion mit n/10 HCl unter Zusatz von Methylorange als Indikator die 
„Alkalinität‘ des Leitungstrinkwassers im Vergleich zu Thermalwasser 
ermittelt. Es ergaben sich folgende Werte: 

100 cem Gasteiner Leitungstrinkwasser verbrauchten 0,58 cem n/10 
HCl; 100 ccm Gasteiner Thermalmischwasser verbrauchten durchschnitt- 
lich 1,14 ccm n/10 HCI1. 

Das Thermalwasser weist also einen etwa doppelt so hohen Salzsäure- 
verbrauch wie das Leitungswasser auf. Nun wird durch die Titration mit 
Salzsäure nicht nur der Bikarbonatgehalt erfaßt, sondern auch die vor- 
handenen Salze anderer schwachen Säuren, welche das ,,Pufferungsver- 
mögen‘ des Wassers beeinflussen. Im Falle des Thermalwassers kommen 
vor allem Phosphor-, Bor- und Kieselsäure in Betracht. Die beiden erst- 
genannten scheiden wegen der verhältnismäßig geringen Menge in dieser 
Hinsicht praktisch aus. Auf die Kieselsäure können allerdings nach An- 
sicht Dr. E. ABRAHAMCZIKs, Assistenten am I. Chemischen Institut der 
Universität Wien, dem ich an dieser Stelle für seine Ratschläge bestens 


1 Dieser Wert schwankt etwas je nach den Bedingungen der Probeentnahmen. 
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danken möchte, höchstens 10% des Titrationswertes entfallen. Im großen 
und ganzen spielt dies aber nur eine geringe Rolle. Jedenfalls ist wesent- 
lich mehr Bikarbonatkohlensäure im Thermalwasser als im Leitungs- 
trinkwasser vorhanden. 

Um diesen Mangel auszugleichen, wurde zu den folgenden Versuchen 
neben unverändertem Leitungswasser auch solches herangezogen, das 
durch vorsichtigen Zusatz von Natriumbikarbonatlösung auf gleiche 
Alkalinität wie das Gasteiner Thermalwasser gebracht worden war. 
In der Tat stellten sich im letztgenannten Wasser nicht nur deutliche 
Steigerungen der Photosynthese gegenüber unverändertem Leitungs- 
wasser ein, sondern es wirkten sich nun auch Radongaben im Sinne einer 
zusätzlichen Erhöhung der Assimilationsleistung aus. Die folgende 
Tabelle möge dies veranschaulichen (Tabelle 4). 


Tabelle 4. 


Fontinalis antipyretica (Beleuchtung: 125 Dim. aus 20 cm Abstand, Temp. 
13°C). ‘ 























Steigerung 
Assimil.- Total- 
y br der Total- 
ve Versuchswaser ber, | Atmune | em. | ton 
n 
35 Leit T, 0,12 | —0,08 | 0,20 = 
(ohne Radon)} enteman. Thermalwasser, 0,22 | — 0,22 | 0,28 40 
Leitungswasser + Bikarb. 0,17 | —0,09 | 0,26 30 
36 Leitungswasser + 60 ME, 0,12 | —0,07 | 0,19 — 
(mit Radon)| enteman. Thermalwasser + 0,28 | —0,06 | 0,34 79 
60 ME, 
Leitungswasser + Bikarb. + | 0,19 | —0,08 | 0,27 42 
60 ME 


Âhnliche Versuche wurden auch mit Cladophora und Spirogyra durch- 
geführt, dabei ergaben sich folgende Anstiege der Photosynthese, bezogen 
auf den Wert im Leitungswasser (Tabelle 5): 


Tabelle 5. 


Erhöhung der Photosynthese von Cladophora und Spirogyra gegenüber gewöhn- 
lichem Leitungswasser (Beleuchtung 125 Dim. aus 20 cm Abst., Temp. 13° C). 




















- Ohne Rad Mit 50 ME 

Be + % al Radon in % 
43, 44 Cladophora | Enteman. Thermalwasser, 41,5 54,5 
Leitungswasser + Bikarb. 14,6 24,2 
40, 41 Spi Enteman. Thermalwasser, 15,2 30,5 
TERN, Leitungswasser + Bikarb. 4, 13,0 


Die durch Ergänzung des Bikarbonatgehaltes im Leitungstrinkwasser 
hervorgerufenen Leistungssteigerungen sind, wie ersichtlich, je nach 
Versuchspflanze verschieden stark ausgeprägt: besonders deutlich bei 
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Fontinalis, dann aber auch bei Cladophora und Spirogyra. In keinem 
Fall jedoch werden durch den bloßen Bikarbonatzusatz die Leistungen 
im entemanierten Thermalwasser erreicht. 

Somit ergibt sich zunächst der Schluß, daß für die von SCHILLER sowie 
vom Verfasser festgestellten Unterschiede zwischen der Assimilations- 
leistung im Gasteiner Thermalwasser und Leitungstrinkwasser neben 
dem Radongehalt des Thermalwassers auch dessen höherer Bikarbonat- 
gehalt verantwortlich ist, denn dieser liefert den Pflanzen eine größere 
zur Kohlensäureassimilation verwertbare CO,-Menge. Daneben aber 
müssen noch andere Substanzen im Gasteiner Thermalwasser vorhanden 
sein, welche die Photosynthese begünstigen; in den folgend beschriebenen 
Versuchen wurde nun die Ermittlung dieser Stoffe angestrebt. 

Die Zusammensetzung des Gasteiner Thermalwassers läßt sich nach 
den Analysenbefunden von Lupwıc und Panzer (6) folgendermaßen 
darstellen (Berechnung von J. KENETT): 


Kationen Li. . . . .. 0,0002 g/Liter Anionen F . . . . . . 0,0025 g/Liter 

Dr: 0,0030 ,, EA: 0,0251 ,, 

DR res 0,0785 „ nc. 2 0,1288 „, 

ni: 22945 cs 0,0213 „ BRO, ... «~~ O008L, ., 

MELLE 0,0004 ,, eg: 0,070 , 

| ti. 5 0,0005 „ tie + - Spuren 

zu. 20 . 4 0,0014 ,, Freie Säuren 

Me Le 4 0,0001 „ co, . 0,0023 g/Liter 
mu 0,0041 „, 
MTS rate 0,0410 ,, 


In der Filtration des Thermalwassers durch ein mit Permutit gefülltes 
Rohr ergibt sich, wie E. ABRAHAMCZIK ! zeigen konnte, die Möglichkeit, 
alle vorhandenen Kationen vollständig durch das Natriumion zu ersetzen, 
während der Anionenbestand unverändert bleibt. Durch Anwendung 
solchen ,,permutierten“ Thermalwassers läßt sich im Versuch also die 
Wirkung der Kationen (außer Na) im allgemeinen, besonders aber der 
ungewöhnlichen und deshalb in erster Linie als wirksam verdächtigen 
Kationen wie Li, Sr ausschalten. 

Der Versuch wurde an Spirogyra durchgeführt, da diese Alge in den 
vorhergehenden Untersuchungen trotz Ergänzung der Bikarbonatkohlen- 
säure die größten Leistungsunterschiede im Thermal- und gewöhnlichen 
Trinkwasser aufwies. Das Ergebnis wird durch Abb. 2 veranschaulicht. 

Aus der Gegenüberstellung der Assimilationsleistungen in Abb. 2 
geht hervor, daß auch im permutierten Thermalwasser eine Stoff- 
bildung erzielt wird, die dem unveränderten Thermalwasser recht nahe 
kommt, jedenfalls die Leistung im gewöhnlichen Trinkwasser mit Bikar- 
bonatzusatz deutlich übertrifft. 


ı E. ABRAHAMCZIK wird darüber noch genauer berichten. Der Radongehalt 
des Thermalwassers erleidet durch das ,,Permutieren‘‘ keine Einbuße. 
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Auch Fontinalis wies im permutierten wie unveränderten Thermal- 
wasser ähnliche Assimilationswerte auf, welche diejenigen im Leitungs- 
wasser weit übertreffen (Versuchsreihe 37: Stoffbildung in Leitungswasser 
0,13; im permut. Th.W. 0,24; im Thermalw. 0,23). Hier wird ein Großteil 
des Unterschiedes durch den verschiedentlichen Bikarbonatgehalt bedingt. 

Der Ausfall dieser Versuche legt nun den Gedanken nahe, in den im 
Thermalwasser enthaltenen Anionen die restliche Wirkung zu suchen, 
da sich ja die Ausschaltung der Kationen durch Permutitfiltration als 
wenig bedeutend erwies. 

Für die nun folgenden ,,Feinversuche“, bei denen es um die Fest- 
stellung von Spurenwirkungen ging, war nun doch das mit Bikarbonat 
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Abb. 2. Stoffproduktion von zwei verschiedenen Spirogyra-Arten (Fundort: Badbruck b. 
Badgastein) in verschiedenen Wässern: L Gasteiner Leitungstrinkwasser, L + Bik. dasselbe 
mit Zusatz von Bikarbonat (s. Text), pe7 radonfreies „„permutiertes‘‘ Thermalmischwasser 
(s. Text), eT' radonfreies Thermalmischwasser, pT ,,permutiertes‘* Thermalmischwasser 
mit normalem Radongehalt, 7 Thermalmischwasser mit normalem Radongehalt. (Beleuch- 

tung: Osram D-Lampe, 125 Dim aus 20 cm Abstand, Temp. 13° C; Assimilationswerte auf 





15 Min. Versuchsdauer und 100 mg Pfl gen.) 


versetzte Leitungswasser eine zu grobe Vergleichsgrundlage. So wurde 
denn in unsere Versuche ein synthetisches ,,Modellwasser‘‘ einbezogen, 
das alle in größerer Menge enthaltenen häufigen Elemente des Thermal- 
wassers in den entsprechenden Mengen enthält. Dieses von E. ABRAHAM- 
czIK über Anregung von Prof. A. JANKE, Wien, in der Zusammensetzung 
errechnete Modellthermalwasser enthält in einem Liter reinsten (redestil- 
lierten) Wassers folgende Bestandteile gelöst: 


E80 ET TREE RO EB 2 77,85 mg 
Wasserfreies Na,SO, . . . 157,50mg NaHCO, ......... 96,40 mg 
Wasserfreies MgSO, . . . | oer ne 0,15 mg 


CaSO,.2H,O 30,50 mg 


Im Assimilationsversuch ergab Spirogyra im Modellwasser ganz 
ähnliche Werte wie im Gasteiner Leitungstrinkwasser mit ergänztem 
Bikarbonatgehalt. Dies erweist auch, daß keiner der „gewöhnlichen“ 
Bestandteile des Thermalwassers für die Förderung der Stoffproduktion 
verantwortlich ist. 

Von ‘den Anionen bleiben also noch vor allem Fluor, Bor und even- 
tuell Arsen zu untersuchen. Das letztere tritt zwar nur in der sehr geringen 


Planta Bd. 28. 18 
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Menge von etwa 0,01 mg/Liter im Thermalwasser auf, kann aber bei seiner 
starken biologischen Wirkung doch nicht vernachlässigt werden. Auf die 
Literatur über den Einfluß der einzelnen Mineralstoffe kann hier nicht 
näher eingegangen werden; es sei vielmehr auf die ausgezeichneten Zu- 
sammenfassungen PIRSCHLEs (7) verwiesen. 

SCHILLER erwähnte schon in seiner 1935 erschienen Arbeit den beson- 
deren Gehalt des Thermalwassers an Fluor und Bor, welcher dieses vor 
allem vom Gasteiner Leitungstrinkwasser unterscheidet; er hielt aber 
einen Einfluß dieser Elemente auf den Stoffwechsel für nicht sehr wahr- 
scheinlich. 

Wir unternahmen es nun, dem Modellwasser wahlweise die Elemente 
Bor, Fluor und Arsen in jenen Mengen zuzusetzen, wie diese nach der 
angeführten Analyse im Gasteiner Thermalwasser vorhanden sind. Dies 
geschah durch entsprechenden Zusatz von Borsäure, Natriumfluorid 
bzw. Kaliumarseniat zum Modellwasser. Die so vorbereiteten Wässer 
wurden zu vergleichenden Assimilationsversuchen herangezogen; als 
Kontrolle wurde stets Modellwasser ohne Zusatz herangezogen. Als 
Versuchspflanzen dienten 2 verschiedene Spirogyrenarten, ferner ein 
Gemisch aus etwa gleichen Teilen Spirogyra-Zygnema und Mougeotia, 
dann auch Fontinalis und Cladophora. 

Die bedeutendsten Unterschiede ergaben die Conjugaten, insbesondere 
Spirogyra. Nachdem an dieser Alge festgestellt war, daß die Leistungs- 
steigerungen im Modellwasser mit As + B + F-Zusatz in derselben 
Größenordnung lagen wie die im entemanierten Thermalwasser erzielten, 
— eine Feststellung, welche die Richtigkeit des beschrittenen Weges 
darlegte — wurden die Wirkungen der einzelnen Elemente getrennt 
untersucht. Eine Übersicht dieser Versuche bringt Tabelle 6. 

Bei Betrachtung der Tabelle zeigt es sich, daß unter den 3 unter- 
suchten Elementen dem Bor die ausgesprochenste Wirkung zukommt. 
Mit Ausnahme von Cladophora I, bei der nur eine geringfügige Vermehrung 
der Stoffbildung auftritt, ist sonst die fördernde Wirkung des Bor auf 
die Photosynthese unserer Versuchspflanzen unverkennbar; bei Fonti- 
nalis sogar unerwartet hoch. Dieses Element ist also unbedingt als 
einer jener Bestandteile im Gasteiner Thermalwasser anzusprechen, 
welche für die verstärkte Assimilationstätigkeit verantwortlich sind. 
Schwächere und nicht allgemein auftretende Effekte zeigen auch Fluor 
und Arsen. Ersteres ergibt bei den Conjugaten bei Fontinalis und Clado- 
phora eine mehr oder weniger deutliche Förderung, letzteres bei Cladophora 
eine geringe Hemmung des Stoffaufbaues. (Auch die Atmung von Clado- 
phora erscheint unter dem Einfluß von Arsen ein wenig herabgesetzt.) 
In Atmungsversuchen mit Cladophora und Spirogyra II konnte keine 
deutliche Veränderung der Atmung durch den Boreinfluß gefunden 
werden, obwohl solche — allerdings für tierisches Gewebe — in der 
Literatur (8) beschrieben sind. 
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Tabelle 6. 


Veränderungen der Stoffproduktion durch Zusatz von As, B und F: Beleuchtung 
100 Dim aus 15 cm Abstand, Temperatur 13,5° C. 























Leistungssteigerung in % gegenüber 
Versuchs- shine « unverändertem Modellwasser in 
reihe Nr. Modellwasser| Modellwasser| Modellwasser 
+ As +B F 
74-76 | Spirogyra I . . . . . . . .. 0 17,6 8,5 
51—53 | Spirogyra I, Zygnema, Mougeotia 0 16,7 4,2 
Di. Lee, _- 21,0 4,2 
57—59 | Cladophora 1I......... $9 3,8 0 
60 TD me — 10,2 — 
71—73 | Cladophora IL . . . . . . .. — 2,9 21,2 4,0 


e) Abschließende Besprechung der Ergebnisse. 


Durch Versuche mit künstlichem Zusatz verschiedener hoher Dosen 
von Radiumemanation zu Gasteiner Thermalwasser wird gezeigt, daB eine 
fortschreitende Förderung der Photosynthese mit zunehmender Radon- 
konzentration nur bis zu einer je nach Versuchspflanze verschiedenen 
optimalen Dosis erfolgt; eine weitere Steigerung des Radonzusatzes be- 
wirkt eine Senkung der Leistung (die Atmung zeigt bei Anwendung hoher 
Radongaben häufig eine Abnahme, in keinem Fall eine Steigerung). 


Radonzusätze zu Gasteiner Trinkwasser bewirken in keinem Falle 
eine Förderung der Photosynthese. Dies hat seinen Grund in dem wesent- 
lich geringeren Bikarbonatgehalt des gewöhnlichen Leitungswassers 
gegenüber dem Thermalwasser. Dieser Umstand verhindert infolge CO,- 
Mangels einen Anstieg der Assimilation. Wird durch Bikarbonatzusatz 
das Leitungswasser auf einen dem Thermalwasser entsprechenden Kohlen- 
säuregehalt gebracht, ergeben sich wohl Steigerungen der Photosynthese, 
die jedoch diejenigen in entemaniertem Thermalwasser nicht erreichen. 
Zusätze von Radon zu Leitungswasser mit ergänztem Bikarbonatgehalt 
bewirken eine weitere Förderung der Stoffproduktion, doch werden auch 
dann bei Zugabe von Radonmengen, die dem Gehalt des natürlichen 
Thermalwassers entsprechen, die Assimilationsleistungen im letzteren 
nicht erreicht. 


1 Die zu diesen in Wien ausgeführten Versuchen verwendeten Pflanzen stammen 
aus Donaualtwässern im 21. Wiener Gemeindebezirk; nur Fontinalis und Clado- 
phora II stammen aus dem Donaustrom selbst. Durch die Verschiedenheit gegenüber 
den in Gastein verwendeten Pflanzen ist leider ein zahlenmäßiger Anschluß der 
Ergebnisse an die vorher mitgeteilten Versuchsresultate nicht möglich. Spirogyra I 
ist eine einbändrige Form, aber nicht näher bestimmbar, da Kopulation fehlte; 
Spirogyra IL ist höchstwahrscheinlich mit „Sp. glabra“: identisch. Cladophora I 
fällt nach Art der spärlichen und unregelmäßigen Verzweigung in den Formenkreis 
von ,,Cl. fracta“‘; Cladophora Il kommt im Habitus der Gasteiner Form nahe, 
gehört zu „Cl. glomerata.““ 


18* 
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Es mußte somit angenommen werden, daß außer dem Bikarbonat 
noch andere die Photosynthese fördernde Stoffe im Thermalwasser vor- 
handen sind. 

Durch Versuche unter Anwendung von ,,permutiertem‘‘ Thermalwasser 
konnte der Einfluß bestimmter Anionen wahrscheinlich gemacht werden. 
Um diesen genauer zu prüfen, wurden einem synthetischen, nur die ge- 
wöhnlichen, in größeren Mengen vorhandene Stoffe enthaltenden sog. 
,»Modellthermalwasser“, wahlweise Arsen-, Bor- und Fluorverbindungen, 
in Mengen zugesetzt, wie sie dem natürlichen Vorkommen in den Gasteiner 
Thermen entsprechen. 

Dabei ergab das Bor in allen Fällen eine Förderung der Photosynthese 
unserer Versuchspflanzen, die fast durchweg sehr ansehnlich und ungefähr 
von der Größenordnung war, daß sie die noch ungeklärt gebliebene 
Differenz zwischen der Leistung im Leitungswasser mit Bikarbonatzu- 
satz und entemaniertem Thermalwasser auszufüllen vermag. 

Jedenfalls läßt sich sagen, daß die verstärkte Photosynthese von 
Submersen im Gasteiner Thermalwasser auf verschiedenen Ursachen 
beruht: 

1. Auf der Radioaktivität des Thermalwassers: das Radon wirkt 
höchstwahrscheinlich durch Veränderung des kolloidalen Zustandes 
des Protoplasmas !. 

2. Auf dem hohen Gehalt des Thermalwassers an Bikarbonatkohlen- 
säure als einem Ausgangsprodukt für die Stoffbildung im Lichte. 

3. Auf dem Vorhandensein von Bor in einer Menge (4 mg/l Liter), 
welche eine deutliche Stimulation der Photosynthese ergibt. Als fördern- 
des Element kommt in zweiter Linie auch Fluor in Betracht. 
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N. FEICHTINGER: Naturwiss. 21, 569 (1933). 
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GRAMINEEN-STUDIEN. 


I. ÜBER DAS VERHALTEN DES GRAMINEEN-VEGETATIONSKEGELS 
BEIM ÜBERGANG ZUR INFLORESZENZBILDUNG. 


Von 
Hans WEBER 
(Königsberg/Pr.). 


Mit 13 Textabbildungen (29 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 9. Mai 1938.) 


Einleitung. 

Die Blütenstände der Gräser treten uns in einer überaus großen 
Formenmannigfaltigkeit entgegen. Wir versuchen sie etwa durch die 
Bezeichnungen Ähre, Traube oder Rispe zu charakterisieren. Wenn es 
auch zwischen diesen einzelnen Kategorien zahlreiche offensichtliche 
Übergangsformen gibt, so finden sich doch andererseits stark abweichende 
Gestaltungsverhältnisse, die ohne eingehendes Studium überhaupt nicht 
verstanden werden können. So haben sich denn auch viele Forscher 
bemüht, Klarheit in den oft schwierigen morphologischen Aufbau der 
Grasblütenstände zu bringen. Aber all diese Versuche konnten solange 
zu keinem befriedigenden Ergebnis führen, als man nicht die Entwick- 
lungsgeschichte der Infloreszenz in den Betrachtungskreis mit einbezog. 
Denn die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen bieten erst die 
Unterlagen für das Verständnis der späteren Gestaltung. 

Einer der ersten, die die Blütenstände der Gräser einem ernsthaften 
Studium unterzogen, ist H. WyDLER (1846) gewesen. Seine Beobach- 
tungen erstrecken sich aber nur auf die fertig ausgebildete Infloreszenz. 
Die ersten Angaben über die Entwicklungsgeschichte finden sich bei 
Trécuz (1880). Einen wesentlichen Fortschritt bringen die Unter- 
suchungen GOEBELs (1884, 1931). 1934 hat Hrım die Entwicklungs- 
geschichte einiger tropischer Gräser beschrieben. Entwicklungsgeschicht- 
liche Mitteilungen über die Blütenstände von Getreidearten liegen ferner 
von Nocucxtr (1929) und von Bonxerr (1935, 1936) vor. Trotz der 
genannten Arbeiten bleiben noch sehr viele Fragen ungelöst. So bestehen 
z. B. in unserer Kenntnis über das Verhalten des Vegetationspunktes der 
Gramineen beim Übergang zur Infloreszenzbildung erhebliche Lücken, 
obwohl, wie später gezeigt werden wird, die Klärung gerade dieser Frage 
für das Verständnis des weiteren Entwicklungsganges von wesentlicher 
Bedeutung ist. 

Es ist zwar bereits bekannt, daß der Vegetationskegel der Phanero- 
gamen während seiner ganzen Entwicklung einem ständigen Formwechsel 
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unterworfen ist. Darüber liegen Untersuchungen vor von SCHUEPP 
(1914, 1917) und Scumipt (1927). Diese beziehen sich aber lediglich auf 
die Veränderungen, die sich zur Zeit der Blattbildung im Verlauf eines 
Plastochrons (vgl. ROsLER, 1928, S.36 und Askenasy, 1880) ergeben; 
die hier aufgeworfene Frage wurde dagegen nicht behandelt. In der vor- 
liegenden Studie soll deshalb versucht werden, diese Verhältnisse an 
Hand einiger ausgewählter charakteristischer Beispiele zu klären. 


I. Das Verhalten des Vegetationspunktes. 


Jeder Blütenstand ist ein Produkt der Tätigkeit des Vegetations- 
punktes, entweder des Hauptsprosses oder eines Seitensprosses. Mit der 
Infloreszenzbildung erschöpft sich zugleich dessen Wachstum, gleich- 
gültig ob eine terminalständige Blüte hervorgebracht wird oder nicht!. 
Die Infloreszenzbildung ist somit eine Erscheinung, die mit der Polarität 
der Pflanze in engem Zusammenhang steht. Der Blütenstand der Gräser 
ist in allen Fällen terminal, d. h. er geht unmittelbar aus der verlängerten 
Achse hervor. Nachdem am Vegetationskegel eine bestimmte Anzahl 
von Blättern gebildet wurde, hört die Blattbildung plötzlich auf, und die 
Infloreszenzbildung beginnt in ganz charakteristischer Weise. Dasselbe 
kann sich an den Seitensprossen (Bestockungstrieben) wiederholen, die 
am Hauptsproß an den meist stark gestauchten Bestockungsknoten ent- 
stehen (vgl. VOLKART und KIRCHNER, S. 28). 

Die Zahl der Blätter, die bei den Gräsern vor der Infloreszenzbildung 
entstehen, scheint für die einzelnen Arten innerhalb gewisser Grenzen 
recht konstant zu sein. So gibt z. B. KLrem (1937, S. 285) an, daß ,,die 
Avena-Pflanze, die zur Blütenbildung übergeht, in der Mehrzahl aller 
Fälle 6 Blätter‘ besitzt. Umfassendere Untersuchungen liegen jedoch 
hierüber noch nicht vor. 

Nach dem Verhalten des Vegetationspunktes beim Übergang zur 
Infloreszenzbildung müssen nun verschiedene Fälle unterschieden werden, 
die im folgenden an einigen Beispielen dargelegt werden sollen. 


1. Bouteloua racemosa Lac. 

Wie alle Gräser so zeichnet sich auch diese in Amerika verbreitete 
Art durch rein zweizeilige Anordnung der Blattorgane aus. Solange die 
Pflanze nur vegetativ wächst, d.h. lediglich Blätter und Anlagen für 
Seitentriebe hervorbringt, besitzt der Vegetationskegel eine mehr oder 
weniger halbkugelige Gestalt, und die jüngsten Blattanlagen finden sich 


1 Es gibt Ausnahmen, bei denen der Vegetationspunkt nach der Infloreszenz- 
bildung die vegetative Entwicklung wieder aufnimmt, z. B. Callistemon (GOEBEL, 
1931, S.6). Gewöhnlich aber ist diese erneute vegetative Phase nur von kurzer 
Dauer und ohne wesentliche Bedeutung (Ananas sativus, Eucomis punctata), so 
daß es für unsere Betrachtung gerechtfertigt erscheint, diese Fälle außer acht zu 
lassen. 
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in unmittelbarer Nähe des Scheitels (Abb. 1,1). Von einem bestimmten 
Zeitpunkt ab wird aber die Ausgliederung von Blättern völlig eingestellt. 
Während die jungen, bereits vorhandenen Anlagen sich weiter ent- 
wickeln, beginnt der Vegetationskegel durch starke Zellvermehrung sich 
zu strecken, ohne dabei je- K 
doch wesentlich zu erstarken 
(Abb. 1, II—III). Aus dem 
anfänglich kurzen stumpfen 
Kegel ist jetzt ein walzen- 
förmiges Gebilde geworden. 
Es wurde einleitend bereits 
darauf hingewiesen, daß 
schon während der Blatt- 
entwicklung der Vegeta- 
tionspunkt der Phanero- 
gamen einem ständigen 
Formwechsel unterworfen 
ist. Speziell fiir Gräser wurde 
dies von RÔsLER (1928) für 
Triticum vulgare und von 
Kzrem (1937) für Avena sa- 
tiva beschrieben. Letzterer 
gibt an, daß bei Avena im 
Verlauf der Blattausgliede- & 
rungen eine ständige Vo- D 
lumenzunahme des Kegels 7 
erfolgt. Es handelt sich also 
dabei um eine Erstarkung Il 
der Sproßspitze ‘vor der 
eigentlichen Infloreszenz- | 

Abb. 11. Bouteloua racemosa, Entwicklungsstadien der 


phase. Die Zunahme der Infloreszenz: I Vegetationskegel während der Blatt- 


Kegelhöhe in den aufein- phase; II, III Vegetationskegel in Streckung A 
fen; IV fortgeschritteneres Stadium, in dem die 
anderfolgenden Plastochro- zweizeilige Ausgliederung der Inflor tan! 


nen ist jedoch sehr gering bereits erfolgt ist. Alle Stadien sind bei gleicher 
und steht zu der Verlänge- na nn 

rung des Kegels beim Übergang zur Infloreszenzbildung in keinem 
Verhältnis. Für die Länge der Kegel in den einzelnen Stadien, die in 
Abb. 1 wiedergegeben sind, ergaben sich folgende Werte (gemessen 
wurde die Höhe vom Scheitel bis zur jüngsten Blattanlage): 


x 














1 Bemerkung zu den Abbildungen. Die beigegebenen Zeichnungen wurden mit 
Hilfe eines Zeissschen Zeichenspiegels angefertigt. Die Abb. 7, 10, 11, 13 sind 
Mikrophotographien, die mit der „Makam“ (Leitz) gewonnen wurden. In der ein- 
heitlich durchgeführten Beschriftung bedeuten: V (Haupt-) Vegetationskegel, 
B, jüngste Blattanlage, S, älteste (erste) Infloreszenzastanlage. 
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Stadium Abb. 1, I rn m während der 





Blattentwicklung, Dı ittswert) 0,10 mm 
Stadium Abb. 1, II ......... 0,32 mm 
Stadium Abb. 1, III . . . . . . . .. 0,60 mm 


In Stadium III besitzt also der Vegetationskegel bereits das 6fache 
der Länge, die er zur Zeit der Blattbildung aufweist; die Verbreiterung 





Abb. 2. Bouteloua racemosa, 


Infloreszenz. 


. der Basis ist dagegen verhältnismäßig ge- 


Nachdem sich diese Entwicklung voll- 
zogen hat, beginnt die Ausgliederung der 
Infloreszenzäste. Sie setzt deutlich an 
der Basis des verlängerten Kegels ein 
und setzt sich mit außerordentlicher Ge- 
schwindigkeit nach der Spitze zu fort. 
Die Ausgliederungen erscheinen in Form 
kleiner Höcker in zwei gegenüberliegen- 
den Reihen, alternierend zueinander, und 
liegen transversal, d.h. in der Ebene, 
die durch die gemeinsame Mediane der 
Blätter bestimmt ist. Sie entsprechen also 
den Achseltrieben der Bestockungsknoten; 
die Tragblätter fehlen ihnen jedoch voll- 
ständig, auch andeutungsweise sind sie 
— wenigstens in diesem Falle — nicht nach- 
zuweisen. Würde nun der Vegetationspunkt 
auf diesem Stadium sein Wachstum ab- 
schließen, so wäre die Anzahl der möglichen 
Seitenastanlagen verhältnismäßig klein. An 
einem Kegel, wie er in Abb. 1, III dargestellt 
ist, können etwa 8—10 Anlagen jederseits 
entstehen; die ausgebildete Infloreszenz 
zeigt dagegen durchschnittlich die doppelte 
Anzahl von Seitenzweigen (Abb. 2). Die 
Entwicklungsgeschichte bestätigt dann auch, 
daß das Spitzenwachstum fortgesetzt und 
dadurch die akropetale Entstehung weiterer 


Anlagen möglich wird. Abb. 1, IV zeigt ein solches fortgeschritteneres 
Stadium. Zugleich geht aus ihr hervor, daß der Hauptvegetations- 
punkt schon erheblich schwächer geworden ist und nunmehr seine 
weitere Tätigkeit bald einstellen wird. 

Der dargestellte Entwicklungsgang ist so weit — von kleineren Ver- 
schiebungen abgesehen — charakteristisch für die Mehrzahl der Gräser. 
Es ist also deutlich festzustellen, daß der Gramineensproß in seiner 
Entwicklung 2 Phasen durchläuft. In der ersten Phase erzeugt er 
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Blattorgane (und Anlagen für Bestockungstriebe), in der zweiten dagegen 
ausschließlich Infloreszenzäste!. Blattphase und Infloreszenzphase sind 
scharf voneinander getrennt. Die Trennung ist entwicklungsgeschichtlich 
nachweisbar durch die Verlängerung des Vegetationskegels. Vielleicht 
ist dieser Vorgang so zu deuten, daß im Verlauf der Streckung sich eine 


Umstimmung vollzieht, die das An- 
legen von Blattorganen hemmt, dafür 
aber die Anlage der Infloreszenzäste 
bedingt. Ist die Umstimmung voll- 
zogen, dann wird die Ausgliederung 
der Seitenährchen bzw. Seitenäste mit 
großer Geschwindigkeit akropetal nach- 
geholt und darauf normal weitergeführt. 
Die zuletzt gebildete Blattanlage wächst 
zum Hüllblatt für die Infloreszenz aus 
und übernimmt bis zur Entfaltung den 
Knospenschutz. Hochblattbildungen, 
wie sie bei manchen Pflanzen in der 
Übergangsregion vom sterilen zum fer- 
tilen Sproßabschnitt in Erscheinung 
treten können, gibt es bei den Grami- 
neen nicht. 


2. Chloris ciliata Sw., Eleusine coracana 
GÄRTN. 

Dem oben geschilderten Verhalten 
des Vegetationspunktes steht ein ande- 
res gegenüber, das bei einer allerdings 
nur kleinen Anzahl von Gräsern verwirk- 
licht ist. In diesen Fällen wächst der 
Vegetationskegel nicht walzenartig aus, 
sondern stellt sein Wachstum frühzeitig 
ein. Am Beispiel von Chloris ciliata sei 
dies erläutert. Die Chloris-Blütenstände 
(Abb.4) wurden von GoEBEL (1931, S.76) 
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Abb. 3. Chloris ciliata, Entwicklungs- 
stadien: I allseitige Ausgliederung der 
Seitenäste, der Hauptvegetationskegel 
wird von diesen überwachsen; II Be- 
ginn der Gliederung der Seitenzweige 
(3 weitere Infloreszenzäste ‚die dahinter 
liegen, sind in der Zeichnung wegge- 
lassen); III einzelner derartiger Zweig 
mit akropetaler Anlegung der Ährchen. 


als Spreiz-Infloreszenzen bezeichnet, an denen eine Anzahl Äste in gleicher 
Höhe „horizontal abgebogen nach allen Richtungen hin ausstrahlen“. 
Hier taucht natürlich sofort die Frage auf, wie sich der Hauptvegetations- 
punkt verhält. Ist der Endabschnitt der Infloreszenz den Seitenästen 
gleichwertig, wie es etwa bei Andropogon Ischaemum der Fall ist, oder 
ist er unterdrückt, so daß er am ausgebildeten Blütenstand nicht mehr 


1 Für Gerste und Weizen weist bereits Bonner (1935, 1936) darauf hin. Dagegen 
kann der Vegetationspunkt des Embryos noch keineswegs als „fertige Blüten- 
ständeanlage‘“‘ bezeichnet werden, wie Nocucur (1929, S. 302) dies tut. 
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in Erscheinung tritt ? Darüber muß wiederum die Entwicklungsgeschichte 
Aufschluß geben. Bereits GoEBEL (1931, S. 76) schreibt hierüber: ,, Hier 
ist die Hauptachse der Infloreszenz frühzeitig verkümmert.‘ Allerdings 
hat er auch selten in der Mitte der Infloreszenz einen aufrechten Ast ange- 
troffen, ,,der wahrscheinlich die weiterentwickelte Hauptachse darstellt‘. 

Die eigenen Untersuchungen ergeben nun folgendes Bild. Nach der 
Blattphase erfolgt nur eine geringe Verlängerung des Vegetationskegels. 
Nachdem die Ausgliederung der Blattanlagen zu einem bestimmten 
Zeitpunkt eingestellt wurde, 
werden in sehr rascher Folge 
eine Anzahl (6—10) von 
Seitenastanlagen gebildet. 
In der Regel werden davon 
zuerst diejenigen sichtbar, 
die in der Transversalebene 
liegen. Diese entsprechen 
durchaus den beiden ersten 
Anlagen, wie sie für die erste 
Gruppe geschildert wurden. 
Unmittelbar darauf aber 
entstehen weitere Höcker, 
rings am ganzen Kegel, zu- 
meist deutlich ein wenig 
höher als die beiden seit- 
lichen. Der Vegetations- . 
| punkt bleibt nun auf diesem 

i _ Stadium stehen und verliert 

Abb. 4. Chloris ciliata, Infloreszenz. fiir die weitere Entwicklung 

jegliche Bedeutung. Da er 

nicht weiter wächst, gibt er auch keinen Raum für weitere, höher 

gelegene Anlagen. Nur zwischen den bereits vorhandenen können noch 
ein oder wenige Höcker entstehen. 

Die Seitenastanlagen wachsen nun heran und jede von ihnen verhält 
sich zunächst so, wie es im ersten Fall der Hauptvegetationskegel tut, 
d. h. sie entwickelt sich aus einem anfangs mehr oder weniger halbkuge- 
ligen Höcker zu einem langgestreckten walzenförmigen Gebilde, an dem 
vorerst jede Gliederung unterbleibt. Der Hauptvegetationspunkt wird 
bald überflügelt (Abb. 3). Nachdem eine bestimmte Länge erreicht ist, 
beginnt die Ausgliederung der Seitenährchenanlagen in ganz ähnlicher 
Weise, wie es im ersten Fall für die Seitenäste geschildert wurde, d. h. 
in rascher Folge, aber deutlich akropetal. Durch weiteres Spitzenwachs- 
tum wird die Entstehung einer großen Ährchenzahl ermöglicht. Ein 
Unterschied besteht insofern, als an diesen Seitenästen die Höcker nicht 
wie bei Bouteloua racemosa an der Hauptachse in der Ebene der Blatt- 




















medianen gebildet werden, 
sondern hier eine ausge- 
sprochene Dorsiventralität 
vorliegt, derzufolge die 
beiden Anlagenreihen auf 
der geförderten Unterseite 
dicht beisammen stehen!. 

Eine weitgehende Ähn- 
lichkeit mit dem Entwick- 
lungsverlauf der Inflores- 
zenz von Chloris hat der- 
jenige von Eleusine cora- 
cana. Abb. 5, I zeigt den 
Vegetationskegel, an dem 


sich bereits 2 Seitenast- Abb.5. Eleusine coracana, E 1 tadien: I Vege- 


f : tationskegel mit zwei Beitenastanlagen; II junges Sta- 
anlagen ausgegliedert ha- 4ium mit 4 Seitenästen, der Hauptveg t ist 


ben. Diese zuerst gebilde- nicht mehr zu erkennen; III ns derartiges Stadium 
‘ mit beginnender akropetaler Ährchenbildung. Sämtliche 
ten Anlagen liegen ebenso, Stadien sind bei gleich starker Vergrößerung gezeichnet. 


wie es für Chloris dar- 
gelegt wurde, in der Transversalebene. Zu diesen ersten Ästen gesellen 
sich dann sehr bald weitere; sehr oft sind es zwei, die gekreuzt 

















I II III 
Abb. 6. Infloreszenzen: I, II Eleusine coracana; III E. tristachya. 


zu den beiden ersten stehen. Der Mauptvegetationspunkt stellt 
(wenigstens in allen untersuchten Fällen) darauf sein Wachstum ein und 


1 Zur Klärung der äußerst interessanten Symmetrieverhältnisse der Grasinflores- 
zenzen ist eine besondere Arbeit in Vorbereitung. 
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wird bald von den Seitenästen überflügelt, die sich ihrerseits ebenso 
verhalten wie diejenigen von Chloris (Abb. 5, II—III). 

Wenn bei Chloris ciliata des öfteren zu beobachten ist, daß an der 
ausgebildeten Infloreszenz die Seitenzweige nicht alle in genau der 
gleichen Höhe ausstrahlen, sondern daß gelegentlich eine Auflockerung in 
2 Scheinwirtel eintritt, die durch ein etwa 5 mm langes Achsenstück von- 
einander getrennt sein können, so ist dies bei Eleusine coracana als Regel 
anzusehen. Durch ungleichmäßiges Streckungswachstum der Achse inner- 
halb des Infloreszenzbereiches werden die Seitenäste etwas voneinander 
entfernt, und zwar vielfach in der Weise, daß die Streckung unmittelbar 
über dem zuerst angelegten Ast eintritt. Dieser bleibt dann etwas tiefer 
inseriert als die übrigen, die nur wenig oder gar nicht auseinander gerückt 
an der Spitze des Stengels verbleiben (Abb. 6, I—II). 


Nicht selten können Verarmungsformen im Blütenstand von Eleusine 
coracana angetroffen werden (Abb. 6). Diese leiten zu denjenigen Arten 
über, bei denen es regelmäßig bei der Ausgliederung weniger, meist nur 
von 2 Seitenästen bleibt, z. B. Eleusine tristachya. Diese entsprechen 
dann den zuerst angelegten bei E.coracana, deren Bildung in Abb. 5, I 
festgehalten ist. Leider stand mir für solche Arten kein Untersuchungs- 
material zur Verfügung, so daß die entwicklungsgeschichtliche Bestätigung 
hierfür noch aussteht. 


II. Der entwicklungsgeschichtliche Zusammenhang 
der verschiedenen Typen. 


Die im vorigen Abschnitt dargestellten Typen seien der Kürze halber 
als Racemosa-Typus (Bouteloua racemosa) und als Umbellata-Typus 
(Chloris, Eleusine) bezeichnet. Im ersten Fall erfolgt während der In- 
floreszenzphase eine zweizeilig-alternierende Anlegung der primären 
Seitenäste. Infolge des lang anhaltenden Spitzenwachstums der Haupt- 
achse ist die akropetale Ausgliederung zahlreicher Anlagen möglich. Auch 
beim Umbellata-Typus beginnt die Anlegung zweizeilig (Abb. 5, I). Die 
Anzahl dieser Anlagen bleibt aber im allgemeinen auf eins jederseits 
beschränkt, zweifellos eine Folge der frühzeitigen Wachstumshemmung 
des Vegetationspunktes. Dafür aber greift die Ausgliederung auf die 
übrigen Flächen des Kegels über. Aus der zweizeiligen Verzweigung wird 
eine allseitige. 

Diese Hinweise deuten bereits darauf hin, daß sich die beiden Fälle 
nicht so schroff gegenüberstehen, wie es beim ersten Blick den Anschein 
hat. Die Sichtung eines reichhaltigen Materials läßt vielmehr den Schluß 
zu, daß der Umbellata-Typus sich durch eine Reihe von Zwischenformen 
vom weitverbreiteten Racemosa-Typus ableiten läßt, daß er letzten Endes 
lediglich einen Sondgrfall des ersteren darstellt. Im folgenden sei dies 
erläutert. 





Gramineen-Studien. I. 283 


Unter den Infloreszenzen mit lang anhaltendem Spitzenwachstum der 
Hauptachse haben wir bisher diejenigen betrachtet, bei denen die Anlegung 
der Seitenäste zweizeilig erfolgt (dorsi- 
ventraler Typus GoEBELs, 1884, S. 2). 
Daneben gibt es aber auch eine kleine 
Zahl solcher mit allseitiger (spiraliger) 
Anlagenausgliederung (radiärer Typus 
GoEBELs!, vgl. Abb. 7). Aus den vor- 
liegenden Untersuchungen geht nun her- 
vor, daß die ersten sichtbaren Seitenast- 
anlagen hier ebenfalls auf zwei gegen- 
überliegenden Seiten liegen, und zwar 
ebenfalls alternierend in der Transversal- 
ebene (vgl. Abb. 5, I und 8, I). Wenn es 
auch noch genauer Nachprüfungen bedarf, 
wie jetzt die spiralige Anordnung der 
Anlagen zustande kommt, so hat es doch 
den Anschein, als ob die ursprüngliche 
Zweierspirale des Racemosa-Typus durch jungen Bg eer 
allseitige Anlagen gleichsam aufgefüllt Ant liederung. Die feinen 
wird. Ob dies immer mit einer Symme- an —. 
trieänderung im Sinne GoEBELs (1884) 
verbunden ist, bleibt ebenfalls noch zu untersuchen. Sicher ist jedoch, 
daß es sich in allen Fällen — im ganzen gesehen — um rein akropetale 











Abb. 8. I, II Setaria italica, junge Infloreszenzstadien; III Andropogon Ischaemum, junge 
Infloreszenz. Näheres im Text. III nach GOEBEL. 


Anlegung der Seitenäste handelt. Wenn jetzt die der Ausgliederung 
vorausgehende Streckung des Vegetationskegels, die bei diesen Formen 
ohnehin nicht sehr stark ausgeprägt ist, unterbleibt und daher nur 
verhältnismäßig wenige Seitenäste gebildet werden können, die sich 


1 Vgl. Anmerkung 1 auf S. 281. 
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dann in der Weiterentwicklung ebenso wie der „Hauptsproß‘‘ verhalten, 
so liegt ein Fall vor, der z. B. bei Andropogon Ischaemum verwirklicht ist 
(Abb. 8, III). Der Schritt zum eigentlichen Umbellata-Typus ist nunmehr 
nur noch klein. Hier kommt lediglich eine frühzeitige Wachstumshem- 
mung des Hauptvegetationspunktes hinzu, derart, daß allein die Seiten- 
äste weiterentwickelt werden. Es lassen sich somit alle untersuchten 
Grasinfloreszenzen in ihrer frühen Entwicklungsgeschichte auf den 
Racemosa-Typus zurückführen, der sich durch zweizeilig-alternierend akro- 
petale Ausgliederung der primären Infloreszenzäste auszeichnet. 


Ill. Die Bedeutung des Verhaltens des Vegetationspunktes für die 
Wachstumsverteilung längs der Hauptachse. 
Die Bedeutung, die das Verhalten des Vegetationspunktes für den Auf- 
bau der Infloreszenz hat, ist im vorhergehenden erörtert worden. Im 





Abb. 9. Lolium temulentum, I—III Infloreszenzentwicklung. Erklärung im Text. 


folgenden soll noch an 2 Beispielen nachgewiesen werden, wie es sich auf 
die Wachstumsverteilung längs der Hauptachse im Entwicklungsverlauf 
auswirken kann. 

1. Lolium temulentum L. 

Obwohl der Blütenstand von Lolium zu den verhältnismäßig einfach 
gebauten Grasinfloreszenzen gehört, ist sein Entwicklungsgang noch 
nicht genau bekannt. Bisher liegen nur genauere Angaben über die 
Entwicklungsgeschichte der einzelnen Ährchen vor (GOEBEL, 1884, S. 11). 
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Die Lolium-Infloreszenz gehért dem eigentlichen Racemosa-Typus 
an. An einem verlängerten Vegetationskegel werden akropetal die An- 
lagen der Seitenährchen ausgegliedert. Ein Entwicklungszustand, wie 
er in Abb. 9, II festgehalten ist, könnte bei der Betrachtung den Eindruck 
erwecken, daß es sich dabei um eine divergente Entstehung handelt, 
eine Entstehung also, die von der Mitte der Infloreszenzachse ihren Aus- 
gang nimmt und sich dann nach oben und unten hin fortsetzt. So mag 
auch TRÉCUL zu seiner Auffassung 
einer , formation mixte‘ für manche 





Abb. 10. Lolium temulentum, junge Inflores- Abb. 11. Lolium temulentum, Spitze der in 
zenz. Man erkennt deutlich die Akrotonie Abb. 10 dargestellten Infloreszenz. 
in der Wachstumsverteilung. 


Gräser gelangt sein (1880, S. 60). In Wirklichkeit aber handelt es sich 
um rein akropetale Entwicklung. Allerdings macht die longitudinale 
Symmetrie schon frühzeitig ihren Einfluß dahin geltend, daß eine Förde- 
rung des Wachstums an der Spitze stattfindet. Die Akrotonie tritt bereits 
unmittelbar nach der Ausgliederung der ersten Anlagen an dem ver- 
längerten Vegetationskegel in Erscheinung. Da schon überflügeln die 
zuletzt entstandenen Höcker an Größenzunahme die früher gebildeten. 
Der Vegetationspunkt setzt sein Wachstum fort und gliedert weiter 
akropetal aus. Auch diese neu gebildeten Anlagen wachsen heran und 
unterliegen in ihrer weiteren Entwicklung dem Gesetz der Akrotonie 
(Abb. 9). Aus späteren Stadien kann dann nicht mehr auf die ursprüng- 
lich akropetale Anlage der Ährchen geschlossen werden (Abb. 9, III 
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und 10). Hier ist die Akrotonie vollendet!. Während die untersten Seiten- 
ährchen nur wenig entwickelt sind, sind im Endährchen die einzelnen 
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Abb. 12. Lepturus cylindricus. I Ausgebildete Infloreszenz; II Querschnitt durch eire 
solche in der Mitte eines Internodiums. A Achse, Ae Ährchen, Sp Spelze. III junges Stadium 
der Infloreszenz; IV-Spitze eines etwa älteren Stadiums. 


1 Als Maßstab für die Akrotonie kann die Grannenlänge der äußeren Deck- 
spelzen der Ährchen angesehen werden. In einem der untersuchten Fälle betrug bei 
einer Gesamtlänge der Infloreszenz von 6mm die Länge der Grannen am End- 
ährchen 2 mm. An den unteren Seitenährchen dagegen war noch keine Spur von 
Grannenbildung wahrzunehmen (vgl. Abb. 10 und 11). 
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Blüten bereits weitgehend ausgebildet. Später bei der Entfaltung der 
Infloreszenz, d. h. wenn sie beginnt, sich aus der Scheide des Hüllblattes 


herauszuschieben, gleichen sich die Unterschiede 
dadurch wieder aus, daß die unteren Ährchen 
nachreifen. Allerdings bleiben sie auch dann viel- 
fach etwas kleiner und besitzen oft sterile Blüten. 

Es geht hieraus also hervor, daß während des 
gesamten Entwicklungsganges Akrotonie vorliegt. 
Eine vorübergehende Mesotonie wird nur vor- 
getäuscht und ist auf das Verhalten des Vege- 
tationskegels zurückzuführen. 


2. Lepturus cylindricus Trin. 

Als zweites Beispiel sei Lepturus cylindricus 
angeführt. Die Entwicklungsgeschichte des Blüten- 
standes gleicht weitgehend derjenigen von Mon- 
erma repens BEAUV. (Lepturus repens R. Br.), 
die von HELM (1934, S. 55) dargestellt worden ist. 
Die ausgebildete Infloreszenz ist ausgesprochen 
zylindrisch (Durchmesser 1—2 mm). Die einzelnen 
Ährchen sind tief in die Infloreszenzachse ein- 
gesenkt, und die äußeren lederartigen Hüllspelzen, 
die die Ährchen an Länge übertreffen, bilden 
einen festen Abschluß nach außen. Sie spreizen 
sich nur zur Zeit der Blüte bei starker Trockenheit 
etwas ab (Abb. 12, I—II). Die Einbettung des 
Ährchens, die bei Lolium nur schwach ausge- 
prägt ist, ist bei Lepturus nun vollkommen. 

Wie die Einsenkung vor sich geht, lehren 
wiederum die entwicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen. In Abb. 12, III ist ein junges Stadium 
festgehalten, das an der Hauptachse eine größere 
Zahl von Ährchenanlagen zeigt. Sie liegen hier 
noch dicht beisammen, das Streckungswachstum 
der Achse hat noch nicht eingesetzt. Sobald dieses 
aber beginnt, vollzieht es sich ähnlich wie bei 
Lolium (Abb. 9), d.h. uneinheitlich unter Aus- 
sparung von Taschen, in die sich die heran- 





Abb. 13. Lepturus cylindri- 
cus. Junge Infloreszenz, die 
deutlich akrotone Förde- 
rung im Wachstum zeigt. 


wachsenden Ährchen einfügen können. Aus Abb.12, IV, die die Spitze 
einer jungen Infloreszenz zeigt, geht dies deutlich hervor. 

Auffällig ist nun auch in diesem Beispiel die Wachstumsverteilung 
längs der Hauptachse. Wenn wir bei Lolium eine ausgesprochene Akro- 
tonie antrafen, so ist hier wiederum zu bemerken, daß in einem jungen 
Stadium, wie es etwa in Abb. 12, III dargestellt ist, die Ährchenanlagen 


Planta Bd. 28. 
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größenmäßig an der Spitze gefördert erscheinen. Ihre Weiterentwicklung 
dagegen (Ausgliederung der Hüllspelze) ist in der mittleren Region ge- 
fördert. Später verwischen sich diese Unterschiede wieder völlig zu- 
gunsten des terminalen Abschnittes (vgl. Abb. 13). 

Diese vorübergehende Förderung des mittleren Achsenteiles erklärt 
sich auch hier aus dem Verhalten des Vegetationskegels beim Übergang 
zur Infloreszenzbildung und ist ebenso wie bei Lolium eine Auswirkung 
der Akrotonie. Nachdem der verlängerte walzenförmige Vegetations- 
kegel in akropetaler Folge eine bestimmte Anzahl von seitlichen Aus- 
gliederungen hervorgebracht hat, setzt sofort akrotone Förderung ein, 
zugleich aber wächst die Spitze fort und gliedert weitere Anlagen aus, die 
nun ihrerseits den Gesetzen der Akrotonie unterliegen und allmählich 
die zuerst geförderten, nunmehr mittleren Anlagen, in der Ausbildung 
überflügeln. In älteren Stadien ist die Akrotonie außerordentlich deutlich. 
Aus diesen Feststellungen ist auch zu folgern, daß eine wiederholte ,,Ande- 
rung in der Entwicklungsfolge im Entwicklungsgang‘‘, wie sie von HELM 
(1934, S.58) für Monerma repens beschrieben wurde, wohl auf ähnliche 
Erscheinungen zurückzuführen ist. 


Zusammenfassung. 


1. Der Vegetationspunkt der Gräser durchläuft während seiner Ent- 
wicklung eine Blattphase und eine Infloreszenzphase. Beide sind scharf 
voneinander getrennt. Der Zeitpunkt der Trennung läßt sich bei sehr 
vielen Gräsern entwicklungsgeschichtlich nachweisen durch eine walzen- 
förmige Verlängerung des Vegetationskegels. 

2. Hinsichtlich des Verhaltens des Vegetationskegels beim Übergang 
von der Blattphase zur Infloreszenzphase können mehrere Typen unter- 
schieden werden, von denen der Racemosa-Typus ( Bouteloua racemosa) 
und der Umbellata-Typus (Chloris, Eleusine) näher behandelt wurden. 
Der erste zeichnet sich durch lang anhaltendes Spitzenwachstum der 
Hauptachse und zweizeilig-alternierend akropetale Anlegung der In- 
floreszenzäste aus. Beim Umbellata-Typus stellt der Vegetationspunkt 
sein Wachstum frühzeitig ein und wird durch allseitig entstandene Seiten- 
äste überflügelt. 

3. Der Umbellata-Typus läßt sich durch einige Zwischenformen vom 
weit verbreiteten Racemosa-Typus ableiten. 

4. Für Lolium temulentum und Lepturus cylindricus wurde nachgewie- 
sen, daß eine vorübergehende Mesotonie im Entwicklungsgang der In- 
floreszenz durch das Verhalten des Vegetationspunktes nur vorgetäuscht 
wird. In Wirklichkeit ist hier die Infloreszenzbildung allein vom Gesetz 
der Akrotonie beherrscht. 
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DAS VERHALTEN DER ZELLMEMBRANEN BEIM AUFSCHLUSS 
DER GEWEBE MIT NATRONLAUGE!. 


Von 
G. FRIESEN 
(Berlin). 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Mai 1938.) 


Bei den Untersuchungen der Aufschlußreaktionen von Pflanzen im 
Verlauf der Zellstoffherstellung ist das Verhalten der ,,verholzenden“ 
Substanzen in den Membranen von besonderem Interesse. Im folgenden 
soll über die Wirkung von Natronlauge in verschiedenen Konzentra- 
tionen bei gestaffelter Einwirkungsdauer auf pflanzliche Gewebe kurz 
berichtet werden. Der Nachweis des bei der Zellstoffherstellung besonders 
bedeutsamen ,,Lignins“ in „verholzten‘‘ Wänden wurde durch Färbungen 
mit Phloroglucin/Salzsäure, Anilinsulfat, Permanganat (MAULEsche Reak- 
tion) und Quecksilber? erbracht. 

Als Untersuchungsmaterial diente Roggenstroh, das in 11/,—2 cm 
langen Stücken ohne jede weitere Vorbehandlung (Entfettung usw.) 
der Wirkung von NaOH in 1, 2, 3 und 4% starker Lösung während 1, 
6 und 24 Stunden bei Zimmertemperatur ausgesetzt worden war. Die 
jeweils den Lösungen entnommenen Proben wurden gründlich gewaschen, 
mit etwa 5%iger Essigsäure ausgespült und nach nochmaligem Waschen 
mit Wasser in Glycerin/Alkohol übertragen. Die Versuchsergebnisse sind 
der Kürze wegen im folgenden nur in Stichworten angegeben. 

NaOH 1%. Einwirkungsdauer 1 Stunde. 

Färbbarkeit mit Phloroglucin, Anilinsulfat, Permanganat und Queck- 
silber normal. 

Einwirk q d r 6 Stunden. 

Färbbarkeit mit Phlorogluein, Anilinsulfat und Permanganat normal. 

Bei der Färbung mit Quecksilber blieben die Wände der Bastfasern 
ungefärbt. 

Einwirkungsdauer 24 Stunden. 

Färbbarkeit mit Permanganat und Anilinsulfat normal. Phlorogluein: 
Gefäße und einzelne Bastfasern subepidermaler Bündel schwach rosa 
gefärbt; sehr schwache Farbreaktion an den Gefäßen der Bündel in der 
Schnittmitte. Alle übrigen Elemente ungefärbt. 

Quecksilber: Färbbarkeit bedeutend schwächer als nach 6stündiger 
Einwirkung der Lauge. 

NaOH 2%. Färbungen mit Anilinsulfat und Permanganat in allen 
Stufen normal. Schwächer werdende Färbung mit Phloroglucin mit 








1 Die Untersuchungen wurden im Institut für Chemische Technologie der 
Technischen Hochschule in Braunschweig durchgeführt. 

2 Methode nach G. Friesen: Ber. dtsch. bot. Ges. 53, H.2 (1935) (Kritische 
Untersuchungen über den Nach-veis von Ligninen in Zellwänden). 
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steigender Wirkungsdauer der Lauge. Gleiches gilt für die Quecksilber- 
färbung. 

NaOH 3%. Färbungen mit Anilinsulfat und Permanganat in allen 
Stufen normal. 

Phlorogluein: Nach 6stündiger Einwirkung der Lauge schwache 
(lachsrosa) Färbung der Epidermis und ersten Hypodermfaserschicht. 
Gefäße und Bastfasern fast normal starke Färbung. Nach 24stündiger 
Einwirkung der NaOH ist die Färbbarkeit noch weiter zurückgegangen. 
Mit Quecksilber sind die ‚verholzten‘‘ Elemente nicht mehr farbbar. 

NaOH 4%. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 1 zusammengestellt. 


Tabelle 1. Farbreaktionen an Roggenstroh nach Behandlung 
des Materials mit 4%iger NaOH. 




















Zus Phlorogluein Anilinsulfat ER; ae Quecksilber 
1 Ungefärbt Epidermis, 2 bis Normal Normal | Ungefärbt 
3 Schichten Hypoderm- 
fasern, innerstes Parenchym. 
Gefärbt 4. und 5. Reihe 
Hypoderm, Bündelnormal, 
mittlere Schichten Paren- 
chym 
6 Allesungefärbtbisaufeinige | Schwache, aber | Normal | Ungefärbt 
wenige Gefäße (schwach | deutliche Färbung 
rosa) und Bastfasern der | der Hypoderm- 
innen liegenden Bündel, die | fasern, Gefäße und 
rosa Mittellamellen haben Bündelfasern 
24 Wie nach 6 Std. Ganz schwache | Normal | Ungefärbt 
Färbung der Bast- 
fasern und Ge- 
fäße (??) 


Es zeigt sich auch bei diesen Versuchen, daß die in der Botanik 
gebräuchlichen Färbemethoden zum Nachweis ,,verholzender“ Sub- 
stanz in den Zellwänden nicht gleichwertige Ergebnisse liefern; demnach 
ist es nicht statthaft, auf Grund nur einer dieser Farbreaktionen auf das 
Vorhandensein eines spezifischen Holzstoffes zu schließen oder gar mit 
Hilfe der Färbung irgendwelche Konstitutionsformeln für „Lignin“ zu 
konstruieren. (Vgl. hierzu auch FRIESEN, ]. c.) 

Weitergehende Behandlung des Strohes mit der Lauge, bzw. Ver- 
wendung konzentrierter NaOH (18%) führt bei genügend langer Ver- 
suchsdauer zu einer Lockerung des Gewebeverbandes durch Lösung 
der die Zellen verbindenden Kittsubstanzen. Außer der Erweichung 
tritt auch eine Änderung der Färbung des Strohhalmes ein, der schließlich 
fast durchsichtig wird. 

Die einzelnen Phasen dieser Vorgänge wurden in folgender Weise 
untersucht: etwa 2cm lange Stücke von Roggenstroh wurden ohne 
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Vorbehandlung (Entfettung) bei Zimmertemperatur in 18%ige NaOH 
gelegt. Nach 30 Min., 1, 1!/,, 2, 6 und 24 Stunden der Lösung entnommene 
Proben wurden nach gründlichem Waschen mit Wasser, etwa 5%iger 
Essigsäure und nochmaliger Wasserbehandlung in Glycerin-Alkohol 
übertragen. 

Der Kürze halber sei hier nur summarisch angegeben, daß auch nach 
24stündiger Einwirkung der Lauge noch sämtliche Gewebeelemente vor- 





Abb. 1. Rıkgenstroh nach Istiindiger Abb.2. Roggenstroh. Bastfasern nach 
Behandlung mit 18 %iger NaOH 6stündiger Behandlung mit 18 %iger NaOH 
bei Zimmertemperatur. bei Zimmertemperatur. 


handen waren; die Gewebe waren jedoch durch Herauslösen der Kitt- 
substanzen weitestgehend gelockert. Die beigegebenen Abb. 1 und 2 
zeigen solche Gewebe nach 1- bzw. 6stiindiger Behandlung des Materials 
mit 18%iger NaOH bei Zimmertemperatur. 


Farbreaktionen. 


Bei der vorstehenden Untersuchungsreihe wurde zum Nachweis des 
„Lignins“ zunächst die Phloroglucin/HCl-Reaktion angewendet. Bereits 
nach einer 30 Min. langen Behandlung des Materials mit Lauge (18%) 
war eine Rotfärbung nur in der Epidermis und den hypodermalen Schich- 
ten zu beobachten; alle anderen sonst als ,,verholzt‘‘ reagierenden Zell- 
wände blieben ungefärbt. Nach 1- und 1'/,stiindiger Einwirkung der 
NaOH gaben nur noch die Wände einiger Hypodermzellen eine schwache 
Rosafärbung. Bei längerer Behandlung war die Reaktionsfähigkeit auf- 
gehoben. 

Die Mäuuesche Holzreaktion mit Permanganat lieferte in allen Stadien, 
auch nach 24stündiger Behandlung des Materials, positive Ergebnisse 
bei den im allgemeinen als ‚‚verholzt‘‘ bezeichneten Geweben. Diese auf- 
fallende Erscheinung wurde zunächst nicht weiter untersucht. 

Der Nachweis ,,verholzter“ Zellwände mit Anilinsulfat ist bei dem nach 
oben angegebener Methode behandelten Stroh nicht möglich, da sämtliche 
Membranen unter dem Einfluß der NaOH-Behandlung intensive Gelb- 
färbung aufweisen. 
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Viskosebildung. 
Die Bildung von Viskose-ähnlichen Körpern kann in der Weise 
hervorgerufen werden, daß das Stroh nach 24stündiger Behandlung mit 
18%iger NaOH ohne Wässerung sofort in Schwefelkohlenstoff übertragen 
wird. Infolge von Xanthogenatbildung tritt bald nach dem Übertragen 
eine intensive Verfärbung des Materials ein; das Stroh wird braungelb. 
Bereits nach Istiindiger Einwirkung des CS, konnte bei dem Stroh 
unter dem Mikroskop eine starke Verquellung sämtlicher Zellwände 
festgestellt werden. Alle Zellelemente (auch die zartwandigen Sieb- 
röhren) waren noch vorhanden. Die Schnitte e 
waren zur Untersuchung nach gründlichem 
Auswaschen mit 96%igem Alkohol in 
Wasser übertragen worden; die Gewebe 
machten den Eindruck einer geschmolzenen, 
aber in der ursprünglichen Struktur er- 
starrten Masse. Nach 6stündiger Behand- 
lung mit CS, begann das Material durch- 
sichtig zu werden. Beim Übertragen in 
Alkohol traten an der Außenseite korrosions- 
ähnliche Erscheinungen auf, die wohl durch 
Ausfällen gelatineartig gewordener Teile 
der Zellwand entstanden sein dürften. 
Über die Beschaffenheit des Strohes 
nach 24stündiger Behandlung mit CS, gibt 
am besten die beigegebene Abb. 3 Auskunft. 
Von besonderem Interesse ist das Ergeb- 
nis der Untersuchungen an Stroh, das nach 





: 3 à Abb.3. Roggeustroh, 24 Stunden 
€ o/ , 
voraufgegangener Behandlung mit 18%iger mit 18%iger NaOH und an- 


NaOH während 3 Tagen der Einwirkung  schlieBend 24 Stunden mit CS, be- 


A > handelt (bei Zimmertemperatur). 
von CS, ausgesetzt war. Dieses Material 


war vollkommen biegsam, wurde jedoch nach dem Übertragen in Alkohol 
steinhart; die Außenseite war grob gekörnt, strukturlos, und umschloß 
losgelöste Teile der äußeren Gewebeschichten. Farbe braun. 

Die mikroskopische Untersuchung zeigte, daß an einigen Stellen die 
Epidermis und auch einzelne Teile hypodermaler Schichten fehlten; es 
ist wahrscheinlich, daß diese Teile in Lösung gegangen sind. Von dem 
Zustand der übrig gebliebenen Gewebe gibt Abb. 4 ein deutliches Bild. 

Die Zellen sind vollkommen deutlich erkennbar; sie haben sogar weit- 
gehend ihre ursprüngliche Form behalten, so daß man ohne Schwierig- 
keiten die einzelnen Gewebeschichten erkennen kann; die „Wände“ 
zeigen deutliche Spuren der starken Entquellung durch die Übertragung 
des CS,-getränkten Materials in Alkohol. 

Farbreaktionen. Eine Färbung der viskosen Zellwänd. mit Phloroglucin 
und Anilinsulfat war wegen der starken Eigenfärbung des Materials nicht 
möglich. Die Quecksilberfärbung konnte ebenfalls nicht angewendet 
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werden, da das Stroh infolge der Behandlung mit CS, stark schwefel- 
haltig war, so daß unbedingt eine Schwarzfärbung durch Bildung von 

Quecksilbersulfid eintreten mußte. Es 
blieb also nur die stark karmoisinrote 
Färbung ‚verholzter‘ Wände mit Hilfe 
der Mivre-Reaktion übrig. Dabei zeigte 
sich, daß sämtliche Zellwände des Strohes 
sogar nach dreitägiger Behandlung mit 
CS, noch normale positive Reaktion er- 
gaben, so daß nach der landläufigen 
Auffassung also auch dieses gelatine- 
artig gewordene Material als durchaus 
verholzt anzusprechen wäre. 


Zusammenfassung und Besprechung 
der Ergebnisse. 

Die vorstehend beschriebenen Unter- 
suchungen wurden durchgeführt, um das 
Verhalten der Zellwände pflanzlicher 
Gewebe beim Aufschluß des Materials 





Abb.4. Roggenstroh, 24 Stunden mit z 
18%iger NaOH und anschließend mit Lauge kennenzulernen. Es ergab 


72 Stunden mit CS, behandelt 


(bei Timmebtémasséter). sich, daß unter der Einwirkung von 


Natronlauge in Abhängigkeit von Kon- 
zentration und Wirkungsdauer eine Lockerung des Untersuchungsmaterials 
eintritt, die zu einem Zerfall der Gewebe in ihre einzelnen Elemente führen 
kann; der Zerfall wird durch das Herauslösen der die Zellen zusammen- 
haltenden Kittsubstanzen bewirkt, wobei jedoch bei der hier gewählten Ver- 
suchsanstellung die Zellwände auch der zartesten Gewebe erhalten bleiben. 

Eine Auflösung der Wände trat erst ein, wenn genügend lange mit 
Lauge vorbehandeltes Roggenstroh in Schwefelkohlenstoff übertragen 
wurde. 

Besondere Aufmerksamkeit wurde dem Verhalten der ,,verholzenden‘‘ 
Substanzen in den als ,,verholzt“ bekannten Geweben gewidmet. Der 
Einfluß der Laugenbehandlung auf die Verholzung wurde mit Hilfe 
der in der Botanik gebräuchlichen Färbemethoden festgestellt. Hierbei 
konnte im einzelnen folgendes beobachtet werden: 

1. Phloroglucin/Salzsäure. Erst nach 24stündiger Vorbehandlung 
des Materials mit 1%iger NaOH bei Zimmertemperatur tritt eine Ver- 
ringerung der Färbbarkeit verholzter Wände ein. Mit steigender Kon- 
zentration wird diese Wirkung der Laugenbehandlung beschleunigt. 

2. Anilinsulfat. Die Färbbarkeit verholzter Wände mit diesem 
Agens bleibt bedeutend länger erhalten; erst nach 6stündiger Einwirkung 
4%iger NaOH ist eine Abnahme der Reaktionsfähigkeit zu bemerken. 

3. Quecksilber. Die Reaktion verholzter Wände mit Quecksilberacetat 
ist bereits nach 6stündiger Behandlung des Materials mit 1%iger NaOH 
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bedeutend schwächer; die Färbbarkeit nimmt ab mit Verlängerung der 
Einwirkungsdauer bzw. bei Verwendung stärker konzentrierter Lauge. 

Es ergibt sich also die bemerkenswerte Tatsache, daß die Färbbarkeit 
als „verholzt‘‘ bekannter Zellwände für die einzelnen Färbemethoden 
durch die Behandlung mit Lauge verschieden schnell herabgesetzt wird. 
Für den Nachweis ,,verholzender“ Stoffe mit Quecksilber, Phloroglucin/ 
Salzsäure und Anilinsulfat geht die Reaktionsfähigkeit durch die Be- 
handlung des Materials mit NaOH in Abhängigkeit von Konzentration 
und Behandlungsdauer zurück, um schließlich ganz zu verschwinden. 

Eine besondere Stellung nimmt die MAuLEsche Permanganatreaktion 
ein; sie tritt auch dann noch in unverminderter Stärke ein, wenn das 
Roggenstroh nach dem Aufschluß mit NaOH 3 Tage lang mit Schwefel- 
kohlenstoff behandelt worden ist, sich also in einem vollkommen plasti- 
schen, gelatineartigen Zustand befindet. 


Die Bedeutung dieser Untersuchungen liegt in der Feststellung, daß 
durch die Behandlung mit Natronlauge der kritische Punkt erreicht wird, 
wo die Zellwand trotz Erhaltung ihrer äußeren, auf Ligningehalt hin- 
deutenden Struktur botanischerseits wegen ihrer Indifferenz gegen die 
gebräuchlichen Färbemethoden nicht mehr als ligninhaltig angesprochen 
werden kann. 


Die Erscheinung, daß ehemals ,,verholzte“ Zellwände dem Wirkungs- 
bereich dieser Färbemittel entzogen sind, kann ihre Deutung darin finden, 
daß entweder die reagierenden Stoffe aus den Membranen herausgelöst 
sind oder daß diese Stoffe zwar noch in den Wänden gespeichert, aber 
in ihrer chemischen Struktur derart verändert sind, daß sie mit Hilfe der 
hier angewandten Nachweismethoden nicht erfaßt werden können. 


Die endgültige Klärung dieser Frage wird erst dann möglich sein, 
wenn die chemische Natur der Zellwandbaustoffe einwandfrei festgestellt 
ist. Eine Möglichkeit zu dieser Klärung ist durch den Ausbau und die 
Analyse der Quecksilberreaktion auf verholzende Stoffe gegeben, da die 
Angriffspunkte des Quecksilbers mit einiger Sicherheit bekannt sind; 
sie liegen in den ungesättigten Verbindungen der Zellwände. Eine che- 
mische Diagnose mit Hilfe der anderen hier behandelten Färbemethoden 
dürfte infolge der Anhäufung von unübersichtlich verlaufenden Reak- 
tionen kaum möglich sein. 


Nach Beendigung meiner botanischen Untersuchungen im Institut für Che- 
mische Technologie der Technischen Hochschule in Braunschweig möchte ich es 
nicht unterlassen, der Deutschen Forschungsgemeinschaft nochmals für die Unter- 
stützung meiner Arbeiten verbindlichst zu danken; besonderen Dank möchte ich 
Herrn Prof. Dr. R. S. HiLPERT für die mir in seinem Institut gewährte Gastfreund- 
schaft und seine liebenswürdige Anteilnahme an dem Fortgang meiner Arbeiten 
aussprechen. 











UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE AUSLÖSUNG VON 
ADVENTIVEMBRYONIE DURCH WUNDREIZ. 


Von 
Kurt BETH. 


Mit 9 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 21. Mai 1938.) 


A. Einleitung. 

Nachdem es HABERLANDT (1913—1921a, b) gelungen war, die zell- 
teilungsauslösende Wirkung von Wundhormonen nachzuweisen, stellte 
er, daran anschließend, Versuche an mit Fruchtknoten von Oenothera 
Lamarckiana (HABERLANDT 1921 c). Die Fruchtknoten wurden angestochen 
oder gequetscht in der Hoffnung, durch Verletzung oder Zerstörung von 
Zellen der Samenknospen, insbesondere des Nuzellus, Wundhormone zu 
erzeugen, die möglicherweise Zellen des Sporo- oder Gametophyten zur 
Teilung und Entwicklung anregen könnten. HABERLANDT (1921e) 
teilte noch in demselben Jahr mit, daß es ihm auf diese Art und Weise 
gelungen sei, Nuzellarembryonen, Anfänge von Parthenogenesis und 
parthenogenetisches Endosperm zu erzeugen. 

HEDEMANN (1931) berichtet in einer kurzen Arbeit, auf die unten 
noch eingegangen werden wird, über Versuche mit der HABERLANDT- 
schen Methodik an Oenothera gigas und an Mirabilis jalapa. Sie spricht 
von einer Bestätigung der HaBERLANDTschen Ergebnisse und beschreibt 
Anfänge von Parthenogenesis bei Mirabilis. Entsprechende Versuche 
von N&£mec (1935) an Lilium candidum verliefen, von einer leichten vor- 
übergehenden Anschwellung der Fruchtknoten abgesehen, negativ. 
Nach Doak (1937, S. 187) soll es BALASUBRAMANIAM, dessen Arbeit ich 
leider nicht einsehen konnte, bei der Baumwolle gelungen sein, nur durch 
Wegschneiden der unbestäubten Narben und eines Teils des Griffels ,,to 
induce the formation of parthenogenetic embryos in fruits set by the 
traumic responses“. Doch verlief die Nachprüfung von Doak an 100 
Blüten völlig negativ. 

Auf Grund seiner Versuchsergebnisse stellte HABERLANDT die Hypo- 
these auf, daß Nekrohormone, entstanden beim Absterben benachbarter 
Zellen, die unmittelbare Ursache für die Entwicklungserregung der un- 
befruchteten und befruchteten Eizelle, bzw. der Nuzelluszellen bei 
Nuzellarembryonie seien; die Nekrohormone sollten auch verantwortlich 
sein für die Erscheinungen der Aposporie wie für das Ausbleiben der 
Reduktionsteilungen bei manchen apomiktischen Pflanzen (HABERLANDT 
1921d, 1922a, b, 1923). 

Diese Hypothesen blieben nicht ohne Widerspruch. Es wurde einge- 
wendet, daß einerseits sehr viele Fälle amphimiktischer Pflanzen bekannt 
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sind, bei denen trotz frühzeitig absterbender Zellen des Sporo- oder 
Gametophyten keine apomiktischen Gebilde auftreten (ROSENBERG 1930, 
S. 62, WINKLER 1933, S. 460), daß andererseits bei der Bildung aposporer 
Embryosäcke (ROSENBERG 1930, S.62) und z.B. bei der Reduktions- 
teilung von Thismia javanica, einer parthenogenetischen Burmanniacee, 
keine in der Nähe liegenden absterbenden Zellen beobachtet werden 
(Meyer 1925). CHrarucı und Francrt (1930), welche die mannigfachen 
apomiktischen Vorgänge bei Ochna serrulata genau beobachtet haben, 
kommen zu dem Schluß, daß bei der parthenogenetischen Entwicklung 
der diploiden Eizelle, beim Vorgang der Apomeiose und bei manchen 
Fällen von Aposporie eine Beteiligung von Nekrohormonen nicht wahr- 
scheinlich ist, daß jedoch bei typischen Restitutionserscheinungen 
(Nuzellarembryonie, manche Fälle von Aposporie, Vorwölbungen sporo- 
phytischer Zellen) Wundhormone eine Rolle spielen, insofern sie Zellen zur 
Teilung anregen könnten; doch müßten die Wundhormone anscheinend 
von normalen morphogenetischen Hormonen begleitet sein, wenn ihre 
Wirkung nicht ,,tumultuosa e disordinata“ sein sollte. WINKLER (1933, 
S.460) hält den Nachweis der Wirkung von Nekrohormonen auf die 
Entwicklung von apomiktischen Embryonen noch nicht für erbracht, 
und RosENBERG (1930, S. 62) sagt: „Umfangreiche Versuche in dieser 
Hinsicht scheinen unbedingt nötig.‘‘ Immerhin haben die Versuche und 
Theorien HABERLANDTs eingehende Darstellung und Würdigung erfahren 
(vgl. z. B. ScHÜRHOFF 1926, S. 137f., Scunarr 1929, S. 466f., CHIARUGI 
und FRANCINI 1930, OEHLKERS 1931, S. 244, KRENKE 1933, S. 150), und 
auch RosENBERG (1930, S. 62) bemerkt, ‚daß die oben erwähnten Ver- 
suche mit Oenothera Lamarckiana zeigen, daß Nekrohormonen doch viel- 
leicht eine sehr wichtige Rolle zugeteilt werden muß“. 

Es ist die Aufgabe der. vorliegenden Arbeit, die theoretisch bedeut- 
samen Versuche HABERLANDTs nachzuprüfen. Hierbei mußte es, um 
die Richtigkeit der HABERLANDTschen Thesen zu erweisen, das Ziel sein, 
sehr weitentwickelte Stadien apomiktischer Embryonen und womöglich 
keimfähige Samen auf dem von HABERLANDT angegebenen experi- 
mentellen Wege und mit einwandfreier Methodik zu erzeugen. Die Ver- 
suche wurden in besonders großem Umfang an Oenothera Lamarckiana 
angestellt und auf Oenothera biennis L., Fuchsia ,,Marinka“, Fuchsia 
„Charmin‘“, Fuchsia coccinea Aır., Ornithogalum nutans L., Tulipa 
Gesneriana fl. luteo, Tulipa silvestris L., Anthericum Liliago L. und 
einige Jris-Arten ausgedehnt. 


B. Material und Methode. 

Die Versuche wurden in den Jahren 1934—1936 ausgefiihrt. Oenothera La- 
marckiana war aus Samen gezogen worden, die aus dem Botanischen Garten Antwerpen 
bezogen worden waren, und stand im Versuchsfelde des Hamburger Botanischen 
Gartens, ebenso die aus Holland bezogene Tulipa Gesneriana fl. luteo. Die ein- 
getopften Fuchsia-Pflanzen waren während der Versuchsdauer im Kalthaus 
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untergebracht. Die anderen Arten befanden sich im systematischen Teil des 
Botanischen Gartens. 

1934 und 1936 wurden die Samen von Oenothera Lamarckiana in den Monaten 
Januar/Februar gesät, die Pflanzen 4—6 Wochen später pikiert und dann in den 
Boden gebracht, wo sie Rosetten bildeten. Nur sehr wenige Rosetten erblühten 
nicht in demselben Jahr. Die Blütezeit dauerte von Mitte/Ende Juli bis spät in den 
Oktober hinein. Die Versuchspflanzen 1935 wurden im Sommer 1934 gesät, im 
Herbst in den Boden gebracht und fingen 1935 1—2 Wochen früher an zu erblühen 
als die Versuchspflanzen 1934 und 1936. 

Die zu den Versuchen benutzten Pflanzen von Oenothera Lamarckiana ent- 
sprachen der Beschreibung, die HERIBERT-NiLssoN (1912, S. 94f.) von seinen Ver- 
suchspflanzen gibt: Sie hatten keine ausgeprägte Tendenz zur Zweijährigkeit, die 
Narben ragten sehr weit über die Antheren hinaus, die Blütenblätter waren in den 
meisten Fällen 45—50 mm lang, die Knospen leicht vierkantig und meistens auf 
dem größten Teil der Kelchoberfläche rot pigmentiert, die Hauptnerven der Blätter 
waren anfangs stark rot gefärbt (gegen Ende der Vegetationsperiode verblassend), die 
Früchte wiesen stark rote Pigmentstreifen auf. Weißnerven waren in der Minderzahl. 

1935 wurden das Aussehen jeder Pflanze, die Farbe der Blattnervatur und der 
Kelchblätter und die Kelchblattgröße vermerkt. Rot- und Weißnerven wurden 
gleichmäßig auf alle Versuchsreihen verteilt. Es wurde jedoch in keiner für unsere 

llung in Betracht kommenden Beziehung ein physiologisch verschiedenes 
Verhalten der beiden Formen beobachtet, so daß die Rot- bzw. Weißnervigkeit bei 
der Besprechung der Versuche unten keine Erwähnung weiter finden wird. 

Die Blüten wurden im Knospenstadium kastriert, meistens bei noch nicht gelb 
gefärbten Antheren, im anderen Fall wurde deren Geschlossensein durch Betrachten 
mit der Lupe ausdrücklich festgestellt. An den Infloreszenzen wurden, je nach der 
Entwicklungsgeschwindigkeit, 2—6 Knospen durchschnittlich alle 2 Tage kastriert. 
Sie wurden laufend, von unten angefangen, numeriert. Die Länge der Frucht: 
knoten schwankte von 9,5— 11 mm, die der Kelche von 34—40 mm. Nichtbehandelte 
Blüten wurden weggeschnitten. 

Bei der Kastration selbst wurde folgendermaßen verfahren. Die Knospen wurden 
vorsichtig, um die Blütenblätter nicht zu verletzten, geöffnet und die Antheren mit 
der Pinzette entfernt. Die Narben wurden dadurch entfernt, daß mit einer Schere, 
bei T'ulipa mit einem Rasiermesser, die Griffel ziemlich dicht über dem Frucht- 
knoten durchschnitten wurden. Von dieser Methode konnte bei Oenothera zugunsten 
des sehr bequemen HABERLANDTschen Kastrationsverfahrens abgewichen werden. 
Es besteht darin, daß mit einer Schere die Blüte unterhalb der Antheren durch- 
schnitten wird, so daß gleichzeitig mit den Antheren die Narbe, der obere Teil des 
Griffels und der größte Teil der Kelch- und Kronblätter fallen. Die Verletzung und 
teilweise Entfernung letzterer hatte auf die Entwicklung der Fruchtknoten keinerlei 
Einfluß, wie in etwa 1000 Versuchen festgestellt wurde, in denen die Kastration 
wie bei den anderen Gattungen erfolgte. 

Die Griffelstumpfwunden vernarbten bei allen Pflanzen sehr schnell, und dann 
war Pollenkeimung ‘auf ihnen ausgeschlossen. Es war daher nicht nötig, die ka- 
strierten Knospen noch auf andere Weise zu schützen, sei es durch Tüten oder durch 
Beschmierung der Schnittwunden mit Wollfett, wie das in (nicht sehr zahlreichen) 
Kontrollversuchen bei allen Versuchspflanzen und bei Anthericum und Tulipa 
silvestris 1934 bei allen Fruchtknoten gemacht worden war. Die Entfernung der 
Narbe und eines Teils des Griffels war ohne Einfluß auf die Entwicklung des Frucht- 
knotens. 

Bei Blüten, die zu Bestäub versuchen verwendet werden sollten, wurden 
nur die, noch ungeöffneten, Antheren mit der Pinzette entfernt und die Blüten bzw. 
Blütenstände mit entsprechend großen Zellophantüten überstülpt, die unten mit 
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Watte und Bast verschlossen wurden. Die Tüten der Blütenstände wurden durch- 
schnittlich jeden 2. Tag abgenommen, die zu kastrierenden Knospen dann kastriert 
und die in Anthese befindlichen Blüten bestäubt. 

Die Oenothera-Infloreszenzen wurden bei Versuchsbeginn der gesamten über- 
flüssigen, meistens aller, Nebensprosse und der schon in Anthese befindlich gewesenen 
Blüten (einschließlich der Fruchtknoten) beraubt. Eine Woche vor Beendigung der 
Versuche wurden die allerjüngsten Knospen und Fruchtknoten entfernt, ebenso 
die Vegetationspunkte, die bis dahin noch nicht weggeschnitten worden waren 
(Dekapitation). In einigen Versuchsreihen wurden ungefähr 1 Monat nach Versuchs- 
beginn alle Vegetationspunkte entfernt. Diese Versuchsreihen werden als „früh- 
zeitig dekapitiert‘“ bezeichnet. Bei Ornithogalum wurden in einigen Versuchsreihen 
nur 2—3 Blüten am Blütenschaft gelassen, die anderen aber weggeschnitten. An 
einer Infloreszenz wurde stets nur ein- und dieselbe Behandlung ausgeführt, also 
z. B. nur „Kastration und gleichzeitige Quetschung“. 

Angestochen wurde 1934 mit Stahlnadeln, die durch Schmirgeln rostfrei gemacht 
wurden und bei Nichtgebrauch in Vaseline steckten; Tulipa Gesneriana wurde auch 
noch mit dicker Glasnadel angestochen. Sonst wurden ab 1935 alle Fruchtknoten 
mit Nadeln aus rostsicherem Krupp-V2A-Stahl angestochen, die in einer Länge 
von 1/, cm einen Querschnitt von 0,1 mm (dünne Nadeln), bzw. 0,5 mm (dicke 
Nadeln) besaßen. Dünne Glasnadeln erwiesen sich nicht als gut geeignet, da sie 
leicht im Fruchtknoten abbrachen und dort steckenblieben. Angestochen wurde 
senkrecht zur Längsachse des Fruchtknotens, bei Ornithogalum und Anthericum 
teilweise auch schräge und von oben nach unten. Es wurde versucht, nur bis in 
die Mitte des Fruchtknoten zu stechen, ihn also nicht ganz zu durchstechen. Ge- 
quetscht wurden die Fruchtknoten wie bei HABERLANDT zwischen Daumen und 
Zeigefinger mehr oder weniger stark. 

Während der Versuchsdauer wurden die Fruchtknoten täglich auf Farbe, 
Gestalt, Größe und etwaige Anzeichen des Absterbens beobachtet. 

Fixiert wurde zum größeren Teil mit dem modifizierten Nawascuinschen 
Fixierungsgemisch (10 Teile Chromsäure 1%, 1 Teil Eisessig, 4 Teile Formaldehyd 
40%). Die älteren Oenothera-Fruchtknoten wurden mit dem von PETRUNKEWITSCH 
modifizierten Fixierungsgemisch von GiLson fixiert. Bei Beginn der Fixierung 
wurden alle im Fixierungsgemisch befindlichen Fruchtknoten unter die Luftpumpe 
gebracht. Teilweise wurden die epidermalen Schichten der Fruchtknotenwände 
mit dem Rasiermesser entfernt, um ein möglichst rasches Eindringen der Gemische 
zu erreichen. Um wenig Schnitte zu verlieren, wurden die Fruchtknoten, die ganz 
in Schnittserien zu zerlegen waren, in möglichst wenig Teilstücke zerlegt; manchmal, 
besonders bei den größeren Stücken, war daher die Fixierung nicht sehr gut, doch 
war sie in jedem Fall für unsere Zwecke völlig hinreichend. 

Gefärbt wurde mit HEIDENHAINS Hämatoxylin, oder es wurde die FEULGEN- 
Rossengecksche Nuklealreaktion angewendet. Letztere gab bei Tulipa und 
Ornithogalum ausgezeichnete Bilder, weniger gute dagegen bei Oenothera und Fuchsia. 
In beiden Fällen wurde mit Lichtgrün gegengefärbt. 

Die Schnittdicke betrug 7—15 x, meistens 10 y. 

Die Zeichnungen wurden unter Verwendung des ABBEschen Zeichenapparates 
in Zeichentischhöhe angefertigt, die Mikrophotographien unter Verwendung des 
Leitzschen „MAKAM“. Die verwendeten Zeiss-Objektive waren bei Abb. 1 und 2 
a* (10), bei Abb. 6 DD, bei Abb. 3, 4, 5 und 7 Ölimmersion 100 num. Apertur 1,3, 
bei Abb. 8, 9, 10 Apochrom. (Wısket) 25 mm, numer. Apert. 0,22; die verwendeten 
Okulare waren bei Abb. 1, 2, 6, 7 Compens. Okul. 2, bei Abb. 3, 4 und 5 Compens. 
Okul. 4, bei Abb. 8—10 ,,Periplan“ 8x. Die Vergrößerungen sind bei den betreffen- 
den Abbildungen angegeben. 
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C. Besprechung der Versuche und der makroskopischen Befunde. 
1. Oenothera Lamarckiana. 

a) Kastrationsversuche. 

Die Versuche 1934 (Tabelle 1) begannen am 11. 8. und dauerten bis 
zum 18. 9., die Beobachtungen entsprechend länger. Angestochen (jeder 
Fruchtknoten in jeder Reihe 6 oder 10 mal) oder gequetscht wurde 
gleichzeitig mit der Kastration oder 4 Tage später. Es wurde bei den 
in Tabelle 1 angeführten Versuchsreihen noch unterschieden zwischen 
den Pflanzen, die nur noch den Hauptsproß besaßen, und denjenigen, 
die noch Nebensprosse hatten, und auf die Entwicklungsunterschiede 
geachtet. Da die Entwicklungsunterschiede jedoch nur geringfügig 
und für unsere Fragestellung belanglos waren, wurde diese Trennung 
in der Tabelle 1, um sie nicht unnötig übersichtlich zu machen, nicht 
mit angeführt. 


Tabelle 1. Oenothera Lamarckiana. Zahl der Kastrationsversuche 1934, (vgl. Text). 
A. Kastration durch Wegschneiden des oberen Knospenteiles. 


ene ee lo «5 (711) 512 
2. Nur Kastration; frühzeitig dekapitiert . . . . . - (183) 131 
A ALI ad of Made ne ii (760) 643 
4. Anstich; frühzeitig dekapitiert . . . . . . . . . (195) 135 
5. Anstich später als in Versuchsreihe 3 und 4 . . . (355) 292 
ES 5 le oes, (642) 512 
7. Quetschung; frühzeitig dekapitiert . . . . . . . - (147) 108 
8. Quetschung später als in Versuchsreihe 6 und 7 . (422) 341 


B. Kastration durch gesondertes Entfernen der Staubblätter und Narben ohne 
Verletzung der Kronblätter. 


ee ee as ee se ose (273) 233 
ee PT cee, oe ee ere. er (494) 393 
11. Anstich; frühzeitig dekapitiert ......... ( 83) 77 
À Ss ne a as ee eee es US (315) 262 
13. Quetschung; frühzeitig dekapitiert . ....... ( 65) 60 
1934 wurden also (1167), bzw. 876 Fruchtknoten nur kastriert 
(1887), „ 1540 au kastriert und angestochen 
(1591), „ 1283 ss kastriert und gequetscht. 


Die Zahl neben den Versuchsreihen bezieht sich auf die Anzahl der 
behandelten Blüten, bzw. Fruchtknoten; die in Klammern stehenden 
Zahlen schlieBen die Versuche ein, die vor dem 18. 8. ausgeführt wurden, 
und die Versuche vom 18. 8. bis zum 23. 8., deren Knospen offene An- 
theren besaBen. 

Bis zum 23. 8. wurden nämlich auch Knospen verwendet, deren An- 
theren schon geöffnet waren, da das nach HABERLANDT (1921 c, S. 697) 
keine Fehlerquelle darstellen sollte. Vom 18.8. bis zum 23.8. wurde 
im Tagebuch vermerkt, ob Antheren in den Knospen geöffnet waren oder 
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nicht, und ab 23.8. wurden nur solche Knospen verwendet, deren Antheren 
völlig geschlossen waren. 

Es hatte sich nämlich gleich im Anfang herausgestellt, daß von den 
bis zum 18. 8. behandelten Fruchtknoten einige ungewöhnlich stark an- 
schwollen im Vergleich zu den übrigen, so daß auf Samengehalt ge- 
schlossen wurde, und zwar waren es bei den unbehandelten Fruchtknoten 
kastrierter Blüten 1, bei den angestochenen 9, bei den gequetschten 
8 Fruchtknoten. 

Das sah zunächst nach einer Bestätigung von HABERLANDTs Ver- 
suchsergebnissen aus. Indessen ermahnte der Umstand, daß auch ein 
gänzlich unbehandelter Fruchtknoten zu einer samenhaltigen Frucht 
wurde, zur Vorsicht und ließ den Verdacht aufkommen, daß die Kastra- 
tionsmethode nicht zuverlässig genug gewesen war. Die spätere Unter- 
suchung bestätigte das, und es handelt sich bei diesen Frucht- und 
Samenbildungen ohne Zweifel um nichts anderes als um eine Folgeerschei- 
nung mangelhafter Kastration, die eine Selbstbestäubung der betreffen- 
den Blüten nicht völlig ausgeschlossen hatte. 

Am 25. 9. wurden die nicht fixierten und noch an den Blütenständen 
sitzenden Fruchtknoten in Alkohol gelegt und später makroskopisch 
auf Samengehalt untersucht. Von den vor dem 18. 8.34 behandelten 
Fruchtknoten waren 11 unbehandelt und 70 Fruchtknoten angestochen 
oder gequetscht worden. Einer der unbehandelten Fruchtknoten enthielt 
einen Samen, die anderen waren samenlos. 

Daher wurden nunmehr vom 23.8. 34 an nur noch solche Blüten 
zu unseren Versuchen verwendet, deren Antheren bei Vornahme der 
Kastration noch völlig geschlossen waren. 


Tabelle-2. Oenothera Lamarckiana. Zahl der Kastrationsversuche 1935. (Vgl. Text). 


1. Due eee er ree eee des ee (361) 718 
2. Angtioh mit Gicher TORO à a à: sat: un sien ker (149) 347 
3 2 Ar ms »  Anstich früher als bei 2. . . . . . 102 
4. 9 „ „ „ ” später als bei 2. . . . . . 100 
5. 5 PR ” „ » Vs se à «à 123 
6. Anstioh mit. dunes Mahal) «4054 69) ah 8? Abies ape à (156) 351 
7 - 7 en » Anstich früher als bei 6 ..... 74 
8. a in ie später als bei 6 ..... 102 
9. + “ ” > er re ARBRE 151 
DO RR? | SSR Fe, Se Bees Se ae he (154) 372 
11. Qustschung: wiedorwhalbs 2. 1 sade pw fered es eho: co, BY Pom 143 
Insgesamt befanden sich also in den Versuchsreihen 

Nar asset UT, OUT TT 1079 

Kastration + Anstich. . . . . . . . . . 1655 

Kastration + Quetschung . . . . . . . 669 Frucktknoten 


Die Versuche von Anfang August bis Mitte Oktober 1935 (Tabelle 2) 
hatten mit kleinen Abänderungen denselben Charakter (s. auch unter 
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Methodisches). Es wurde die Zeit des Anstichs etwas später gelegt, da 
sich bei der zytologischen Untersuchung gezeigt hatte, daß die Frucht- 
knoten zum Teil zu einem Zeitpunkt angestochen worden waren, da 
in den Samenanlagen gerade Tetraden gebildet worden waren. Da nun 
ebenso zeitig wie im Vorjahr kastriert werden mußte, wurde die Mehrzahl 
der Fruchtknoten, statt gleichzeitig mit der Kastration, erst 4—6 Tage 
nach dieser angestochen bzw. gequetscht, so daß man sicher sein konnte, 
daß der allergrößte Teil der Samenknospen schon einen normalen Em- 
bryosack ausgebildet hatte. Ein kleiner Teil der Fruchtknoten wurde 
früher, ein anderer kleiner Teil später angestochen oder gequetscht. 
Jeder Fruchtknoten wurde 12—18 mal, meistens 16 mal angestochen. 
Ferner wurden in zwei Reihen die Fruchtknoten nicht einmal, sondern 
mehrmals, in Abständen von 2—4 Tagen je 4—6mal, angestochen oder, 
in demselben Zeitabstand, gequetscht. Es wurden nur Hauptsprosse 
verwendet und sämtliche Nebensprosse entfernt. Nach etwas mehr als 
einem Monat wurde der größte Teil der Blütenstände dekapitiert; die 
restlichen Blütenstände blühten weiter, und auf die an diesen Inflores- 
zenzen ausgeführten Versuche beziehen sich die in Klammern stehenden 
Zahlen der Tabelle 2. 

1936 wurden vom 26. 8. bis 11. 9. noch einige wenige (321) Versuche 
ausgeführt (Tabelle 3). Nur 10 bis höchstens 18 Fruchtknoten wurden 
an jeder Infloreszenz gelassen, deren Vegetationspunkte wie deren noch 
vorhandene vegetative Knospen gleich nach Beendigung der Versuche 
entfernt wurden. 


Tabelle 3. Oenothera Lamarckiana. Zahl der Kastrationsversuche 1936. 


mn ee + 123 
2. Anstich mit dicker Nadel. . . . . . . . . . . . . . . . 33 
3. Anstich mit dicker Nadel einige Tage früher . . . . . . . ;) 
4. Anstich mit dünner Nadel . . . . . . . . . . . . . . . 35 
5. Anstich mit dünner Nadel einige Tage früher . . . . . . 17 
nt, ut 73 
7. Quetschung einige Tage früher . . . . . . . . . . . . . 33 


Insgesamt wurden also in den Jahren 1934—1936 in Kastrations- 
versuchen verwendet : 2078 (2369) unbehandelte, 3287 (3634) angestochene 
und 2058 (2366) gequetschte Fruchtknoten, zusammen 7423 (8369) 
Fruchtknoten. 

Frühestens 5 Tage, durchschnittlich 10—12 Tage nach der Kastration 
begannen die Fruchtknoten zu vergilben und konnten oft schon durch 
leichtes Berühren mit dem Finger von der Blütenstandsachse gelöst 
werden, oft auch schon bevor die Fruchtknotenwand sichtbar vergilbt 
war. Andererseits gab es auch Fruchtknoten, die schon gänzlich ver- 
trocknet waren, sich aber nicht durch leichtes Berühren lösen ließen. 

In der Regel erfolgte der Abfall nach 10—14 Tagen. Er unterlag 
jedoch zum Teil recht starken zeitlichen Schwankungen. So verhielten 
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sich unter Umständen Blütenstände, deren Fruchtknoten in jeder Be- 
ziehung gleich behandelt worden waren, recht verschieden; die einen 
warfen die Fruchtknoten verhältnismäßig schnell ab, die anderen behielten 
sie länger. Auch jahreszeitliche Schwankungen kommen vor. Von den 
in der Zeit vom 18.8. bis 23. 8. 34 behandelten Fruchtknoten, sowohl 
von den unbehandelten als auch den angestochenen oder gequetschten 
Fruchtknoten, blieb der größte Teil sehr viel länger an der Blütenstands- 
achse als üblich, bis über 40 Tage zum Teil. Trotz dieser Schwankungen 
konnte aber festgestellt werden, daß die Fruchtknoten durchschnittlich 
etwas länger an denjenigen Blütenständen haften blieben, die nur noch 
den Hauptsproß hatten; ebenso waren die Fruchtknoten der frühzeitig 
dekapitierten Blütenstände etwas ausdauernder als die der nicht dekapi- 
tierten. Dies Verhalten ist wohl auf ernährungsphysiologische Korre- 
lationen zurückzuführen. Daß angestochene oder sonstwie behandelte 
Fruchtknoten länger an der Achse blieben als die unbehandelten, konnte 
nicht beobachtet werden. In manchen Fällen fielen im Gegenteil die be- 
handelten Fruchtknoten früher ab als die unbehandelten, was auf eine 
Schädigung der Fruchtknoten durch den Anstich oder die Quetschung 
hindeutet. 

Unter den 7423 behandelten Fruchtknoten war nun kein einziger, der 
mehr als eine leichte Anschwellung zeigte, die aber schon bei äußerlicher 
Betrachtung nicht auf Samenansatz schließen ließ. Es traten gegen Ende 
der Vegetationsperiode an den letzten 4—10 Fruchtknoten der meisten 
Blütenstände etwas stärkere Anschwellungen auf, und zwar an den un- 
behandelten Fruchtknoten in bezug auf Zahl und Schwellungsgrad in 
demselben Maße wie bei den angestochenen oder gequetschten Frucht- 
knoten. 1935 war diese Erscheinung kaum ausgeprägt, wohl aber war 
zu beobachten, daß die letzten Fruchtknoten der Blütenstände länger 
frisch und an der Achse sitzenblieben als die vorher behandelten. 1936 
waren die Anschwellungen wieder stärker, doch nicht so stark wie 
eigentlich, wegen der verhältnismäßig geringen Fruchtknotenzahl an 
jeder Achse, erwartet wurde. 

Welches Ausmaß die Anschwellung erreichen kann, zeigt Abb. le. 
Sie gibt das Querschnittsbild eines der am 18.10.34, 30 Tage nach 
Kastration fixierten, sonst aber unbehandelten Fruchtknoten wieder. 
Die Oenothera-Fruchtknoten sind nicht genau zylindrisch, sondern haben 
die Form eines Kegelstumpfes, dessen Basiswinkel allerdings nur wenig 
vom rechten Winkel abweicht. Ein Querschnittsbild aus dem oberen Teil 
des Fruchtknotens ist daher etwas kleiner als einer aus dem unteren. 
Abb. la und 1b zeigen die unter Umständen in Frage kommenden Unter- 
schiede; sie stellen je einen Querschnitt aus dem oberen und dem unteren 
Teil eines unbehandelten Fruchtknotens dar, der am 17. 8. fixiert worden 
war. Er hat sich nicht vergrößert. Abb. le ist also, da der Schnitt 
dem unteren Teil des Fruchtknotens entnommen wurde, mit 1b zu 
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vergleichen. Abb. lc stellt den Querschnitt eines normalen, bestäubten, 
samenerfüllten Fruchtknotens dar, der 15 Tage nach Bestäubung fixiert 
wurde. Auf ld wird unten zurückzukommen sein. 

Wahrscheinlich hängt die Anschwellung mit der Dekapitierung der 
Infloreszenzen zusammen, denn sie trat nicht bei Fruchtknoten kastrierter 
Blüten solcher Blütenstände auf, deren letzte Blüten und Knospen nicht 


on FOR 
© & DR 


CZ 
© © 


Abb. 1. Oenothera Lamarckiana. Querschnittsbilder von vier Fruchtknoten. a) Querschnitt 
aus dem oberen Teil, b) Querschnitt aus dem unteren Teil eines Fruchtknotens, 10 Tage 
nach der Kastration, unbehandelt; c) normaler, samenhaltiger Fruchtknoten, 15 Tage 
nach Bestäubung; d) Fruchtknoten, deseen Narbe mit Pollen von Oenothera missouriensis 
belegt worden war, 16 Tage nach Bestäubung; e) vergrößerter Fruchtknoten gegen Ende 
der Vegetationsperiode, 30 Tage nach Kastration, unbehandelt. Vergr. etwa 7mal. 


weggeschnitten worden waren, sondern normal abblühten. Auch waren 
in der Regel alle Fruchtknoten dekapitierter Infloreszenzen, also nicht 
nur die zu höchst stehenden, etwas dicker als die Fruchtknoten anderer 
Blütenstände. Leider fehlen Versuche an Blütenständen, deren sämtliche 
Fruchtknoten, also auch die der letzten blühbaren Knospen, kastriert 
worden wären. 

Es wäre nun möglich gewesen, daß die Fruchtknoten, die länger am 
Blütenstand saßen als die meisten anderen, oder daß die gegen Ende der 
Vegetationsperiode vergrößerten Fruchtknoten einen oder mehrere 
Samen enthalten hätten. Geringe Samenbildung führt allerdings bei 
Oenothera meistens zu einer oder, bei mehreren Samen, auch mehreren 
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örtlich begrenzten Anschwellungen des Fruchtknotens, der dann recht 
unregelmäßige Formen haben kann, aber es kann in seltenen Fällen doch 
vorkommen, daß der mögliche geringe Samengehalt zu klein ist, um 
eine äußerlich sichtbare Vergrößerung des Fruchtknotens oder typische 
Fruchtbildung herbeizuführen. 

Es wurden daher die nicht fixierten und nicht abgefallenen Frucht- 
knoten in Alkohol gelegt und im Winter makroskopisch auf ihren Samen- 
gehalt hin untersucht. Die am 25. 9. 34 abgenommenen Fruchtknoten 
wurden in 2 Gruppen eingeteilt. Die erste Gruppe umfaßte Fruchtknoten 
der vor dem 18. 8. nicht einwandfrei kastrierten Knospen. Das Unter- 
suchungsergebnis ist oben schon mitgeteilt worden: ein unbehandelter 
Fruchtknoten enthielt einen Samen. Die zweite Gruppe umfaßte alle 
folgenden Fruchtknoten. Es waren 52 unbehandelte und 259 angestochene 
oder gequetschte Fruchtknoten. Am 9. 10.35 wurden die bis zum 4. 9. 
behandelten Fruchtknoten abgenommen, am 14. 11. die später behandel- 
ten, zusammen 115 unbehandelte und 253 angestochene oder gequetschte 
Fruchtknoten. Einige Fruchtknoten waren schon ganz vertrocknet, andere 
noch recht frisch und grün und zum Teil, die letzt behandelten, ziem- 
lich stark verlängert. 1936 wurden ziemlich spät, als schon alle Frucht- 
knoten mehr oder weniger vertrocknet waren, noch 42 unbehandelte und 
72 verletzte Fruchtknoten untersucht. Insgesamt wurden also in den 
Jahren 1934—1936 209 unbehandelte und 584 angestochene oder ge- 
quetschte Fruchtknoten, die länger am Blütenstand als andere gesessen 
hatten, makroskopisch auf Samengehalt untersucht. Keiner dieser 
Fruchtknoten enthielt auch nur einen einzigen Samen. 


b) Bestäubungsversuche. 

Aus der Tatsache, daß unbehandelte oder durch Anstich oder Quet- 
schung verwundete Fruchtknoten kastrierter Blüten von Oenothera La- 
marckiana es nicht bis zur Samen- und Fruchtbildung bringen, darf nun 
freilich nicht geschlossen werden, daß die Befähigung zu spontaner oder 
induzierter Adventivembryonie bei unserer Art fehlte. Denn es wäre ja 
durchaus denkbar, daß infolge der Einwirkung von Wundhormonen 
tatsächlich Nuzellarembryonen sich entwickelten, daß diese aber nicht 
imstande wären, die Weiterentwicklung der Samenknospe, in der sie 
entstehen, zum Samen und des Fruchtknotens zur Frucht zu bewirken. 
Schon STRASBURGER (1878, S. 664) wies darauf hin, daß zu der Fähigkeit, 
Nuzellarembryonen zu erzeugen, noch die Fähigkeit, Samen und Früchte 
ohne Befruchtung reifen zu lassen, treten müsse, wie es z. B. bei Caele- 
bogyne ilicifolia der Fall ist, die taube Samen und Samen mit Nuzellar- 
embryonen erzeugt. Und MopıLewskı (1930) hat in neuen Versuchen 
mit Allium odorum in Fruchtknoten kastrierter Blüten 15—20zellige Ei- 
und Adventivembryonen feststellen können, die die Fruchtbildung nicht 
zu induzieren vermögen und daher eingehen. An normal blühenden 

20* 
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Infloreszenzen fand er 2 Typen von Embryosäcken: erstens gibt es solche, 
die normale Befruchtung, Embryo- und Endospermbildung zeigten, und 
zweitens beobachtete er, „daß auch solche Samenanlagen und Embryo- 
säcke eine Zeitlang sich weiter zu entwickeln imstande sind, in denen 
keine Befruchtung eingetreten ist. Aber während die ersteren in ihrer 
Entwicklung bis zur Samenreife gelangen, ist zu vermuten, daß die un- 
befruchteten Embryosäcke ihre weitere Entwicklung einstellen und 
degenerieren oder taube Früchte geben, was bei Allium odorum wirklich 
zu beobachten ist“ (l. c. S. 287f.). 

Auch bei Oenothera Lamarckiana könnte es nun natürlich so sein, daß 
junge Samenanlagen, in denen Nuzellarembryonen angelegt worden sind, 
zu ihrer Weiterentwicklung eines zusätzlichen Reizes bedürften. Im 
Hinblick auf manche Fälle von induzierter Parthenokarpie, Nuzellarem- 
bryonie und Parthenogenesis könnte dieser durch Bestäubung mit eigenem 
oder fremdartigen Pollen gegeben sein. Dadurch könnte in den die An- 
lagen der Adventivembryonen enthaltenden Samenknospen die Eizelle 
befruchtet und mit deren Entwicklung zum sexuellen Embryo auch die 
Weiterentwicklung der Nuzellarembryonenanlagen ausgelöst werden, 
wie das etwa bei Citrus der Fall ist. Oder es könnten durch andere Samen- 
knospen desselben Fruchtknotens, die regelrecht befruchtet worden 
wären, auch diejenigen zur Weiterentwicklung mitgerissen werden, in 
denen Nuzellarembryonen angelegt waren!. Die fertigen Früchte würden 
dann Samen mit normalen Embryonen neben solchen mit Adventiv- 
embryonen bergen. 

Aber nicht nur die Weiterentwicklung von Nuzellarembryoanlagen, 
die durch Wundhormone induziert waren, könnte durch den Bestäubungs- 
reiz bzw. die Befruchtung der Eizellen gefördert werden, sondern es wäre 
auch denkbar, daß der Bestäubungsreiz auch schon für die Anlage von 
Adventivembryonen maßgebend wäre. Denn die Versuche von HABER- 
LANDT, der ja glaubt, die Anlage von Nuzellarembryonen ausschließlich 
auf die Wirkung von Anstich oder Quetschung zurückführen zu können, 
schließen eine solche Wirkung der Bestäubung durchaus nicht aus, wie 
später ausführlich darzulegen sein wird. 

Aus diesen Überlegungen heraus wurden nun kastrierte Blüten von 
Oenothera Lamarckiana mit viel oder wenig eigenem Pollen oder mit Pollen 
von Lilium colchicum, Oenothera fruticosa, Oe. ammophila, Oe. missouriensis, 
Fuchsia ,,Cupido“ und F. coccinea bestäubt. 

Bestäubung mit reichlich Oenothera Lamarckiana-Pollen, mit und ohne 
Anstich oder Quetschung zur Zeit der Anthese oder etwas spater, lieferte 
in allen Fallen sehr stark angeschwollene Friichte, wobei die gequetschten 
Friichte Dellungen aufweisen konnten, und die angestochenen Friichte 
die Stichwunden oft noch erkennen ließen. 


1 Auf diese Möglichkeit weist auch HABERLANDT (1921 c, S. 716, Anm.) hin. 
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Bestäubung mit wenig Oenothera Lamarckiana-Pollen wurde dadurch 
erreicht, daß in vier Versuchsreihen die oberen Knospenteile abgeschnitten 
wurden, entweder eben vor der Anthese, so daß also die Antheren 
in weitaus den meisten Fällen sich schon geöffnet, aber noch nicht viel 
Pollen entleert hatten, oder bis höchstens einen Tag nach der Anthese. 
Vermerkt wurde der Zustand, in dem abgeschnitten wurde. Gleichzeitig 
oder höchstens einen Tag später wurde angestochen oder gequetscht. 
Die Fruchtknoten der Knospen, deren Antheren geschlossen waren, 
fielen, wie nach den Kastrationsversuchen nicht anders zu erwarten 
war, alle ab, ebenso ein großer Teil der Fruchtknoten, deren Knospen 
schon offene Antheren hatten. Die Fruchtknoten, der zur Zeit der Be- 
handlung in Anthese befindlichen Blüten schwollen meistens sehr stark 
an. Es gab alle Übergänge vom nicht angeschwollenen samenhaltigen 
bis zum schnell tonnenförmig sich vergrößernden Fruchtknoten. 

Am 3. 10. bzw. am 7. 10. wurden die bei diesen 4 Versuchsreihen bis 
dahin noch nicht abgefallenen oder fixierten Fruchtknoten, deren Blüten 
bei Behandlung noch nicht offen waren, aber offene Antheren besaßen, 
abgenommen und auf Samen untersucht. Die Fruchtknoten waren nach 
dem Datum der Behandlung getrennt. Die höchste Zahl in einem Frucht- 
knoten war 9, doch kamen auch solche vor, die keinen Samen bargen !. 
Die Samen jeder Reihe wurden fixiert. Sie verteilten sich auf die Ver- 
suchsreihen in folgender Weise: 


Tabelle 4. Oenothera Lamarckiana. Versuche mit Fruchtknoten vonKnospen, 
deren Antheren geöffnet waren (vgl. Text). 

















Durchnittliche 
Frucht- 
samen | Eee | Semmes 
1. Kontrollversuche. ...... . 52 26 2 
2. Anstich mit dicker Nadel er 75 45 1,7 
3. Anstich mit dünner Nadel . . . 44 25 1,8 
4. Quetschung . . . . . . . . . . 88 27 3,3 


Wir kommen auf diese Versuche unten zurück. Die zytologische 
Untersuchung bestätigte die Vermutung, daB die etwas vermehrte Samen- 
bildung in der Versuchsreihe 4 nur durch den Zufall und nicht etwa durch 
die Quetschung bedingt ist. 

Der Pollen von Oenothera missouriensis, Lilium candidum und Oenothera fruticosa 
wurde im Exsikkator aufbewahrt (nicht länger als 3 Wochen), der von Oenothera 
ammophila, Fuchsia coccinea und Fuchsia „Cupido‘‘ jedesmal von eben geöffneten 
Antheren genommen. 

Um festzustellen, ob die verwendeten Pollen überhaupt keimungsfähig waren, 
wurden Pollenkeimungsversuche (nach RENNER 1919, S. 332) angestellt bei Oeno- 
thera missouriensis, Fuchsia „Cupido‘‘ und Fuchsia coccinea. Oenothera missouriensis 
zeigte Anfang September 1935 viele gute Kérner, von denen aber nur wenige 





1 In einem normal bestäubten Fruchtknoten sind ungefähr 100 Samen enthalten. 
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keimten, wobei verhältnismäßig kurze Schläuche gebildet wurden. Der Pollen 
von Fuchsia ,,Cupido™ hatte in den meisten Fällen 3 Keimporen, doch kamen auch 
Körner mit 4 oder 2 Keimporen vor. Von den ungefähr 10% tauglich aussehenden 
Körnern keimte ungefähr die Hälfte; die teilweise dichotom gegabelten Pollen- 
schläuche wurden nicht alle so lang wie die von Oenothera Lamarckiana. Auch der 
Pollen von noch nicht geöffneten Antheren keimte in gleicher Weise. Unter den 
dreiporigen Pollenkörnern von Fuchsia coccinea waren verhältnismäßig wenig voll- 
ständig geschrumpfte Körner. Keimung erfolgte bei ungefähr einem Drittel der 
Pollenkörner, wenn Fuchsia- oder Oenothera-Narbenschleim zugegen war. Pollen 
noch nicht geöffneter Antheren keimte nicht. 


1936 wurden nur Bestäubungen ausgeführt mit Pollen von Oenothera missouri- 
ensis, Fuchsia „Cupido‘‘ und Fuchsia coccinea. Der Oenothera-Pollen wurde von 
noch nicht geöffneten Knospen genommen, der Fuchsia-Pollen von eingetüteten 
Blüten. 

Die 70 Bestäubungen mit Lilium colchicum und 62 Bestäubungen mit 
Oenothera fruticosa verliefen völlig ergebnislos. Die Fruchtknoten fielen 
nach wenigen Tagen alle ab. Möglicherweise ist die Pollenaufbewahrung 
im Exsikkator an diesem negativen Ergebnis beteiligt. 

48 Bestäubungen mit Pollen von Oenothera ammophila lieferten 33 
stark anschwellende, normal aussehende Früchte und einige wenig an- 
schwellende. 

Die Bestäubungen mit Oenothera missouriensis-Pollen riefen 1935 nur 
bei einem Teil der Fruchtknoten deutlich bemerkbare Anschwellungen 
hervor; der andere Teil fiel nach kurzer Zeit ab. Die Anschwellungen er- 
reichten meistens nach 10 Tagen ihren Höhepunkt. Die am Blütenstand 
belassenen Fruchtknoten vertrockneten nach 1—2 Monaten. Daß nur 
ein Teil der bestäubten Fruchtknoten anschwoll, lag möglicherweise an 
der Aufbewahrung des Pollens im Exsikkator; denn 1936 wurde der 
Pollen von noch nicht geöffneten Knospen genommen, und fast alle 
Fruchtknoten zeigten Anschwellungen. Die Vergrößerung war bestimmt 
nicht durch Anstich oder Quetschung gefördert worden. Die Frucht- 
knoten verhielten sich sonst wieim Vorjahr. Die Anschwellung überschritt 
nicht das in Abb. 1d gezeigte Maß. (Fruchtknoten fixiert am 21. 9., 
13 Tage nach Bestäubung, sonst ohne weitere Behandlung.) 


Die Bestäubungen mit Pollen von Fuchsia coccinea und Fuchsia 
,,Cupido“ waren 1935 nicht einwandfrei, da der Pollen von offenen Blüten 
eingesammelt worden war, so daß er infolge Insektenbesuches mit Pollen 
anderer Arten verunreinigt sein konnte. Die Bestäubungsversuche 1936 
waren dagegen, soweit das bei Freilandbestäubungen iiberhaupt möglich 
ist, einwandfrei. Es wurden natürlich jeweils innerhalb einer Tüte nur 
Fuchsia-Bestäubungen ausgeführt, und es wurde Pollen eingetüteter, also 
vor Insektenbesuch geschützter Fuchsia-Blüten verwendet. Von 86 mit 
Fuchsia ‚„Cupido‘‘ und 32 mit Fuchsia coccinea bestäubten Blüten lieferte 
keine einen Fruchtknoten, der anschwoll; alle Fruchtknoten fielen nach 
kurzer Zeit ab. 
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2. Oenothera biennis L. 

Die Versuche wurden 1935 ausgeführt und die Blütenstände und Frucht- 
knoten wie bei Oenothera Lamarckiana behandelt. Insgesamt wurden 249 
Kastrationsversucheangestellt. Angestochen oder gequetscht wurde einmal 
zu Blütebeginn oder mehrmals in Abständen von einigen Tagen; der An- 
stich erfolgte mit dünner oder dicker Nadel. 

Die Fruchtknoten, die außer der Kastration noch zusätzlich behandelt 
worden waren, vergilbten und fielen durchschnittlich eher als die unbehan- 
delten ab. Am wenigsten schadete der 8malige Anstich mit dünner 
Nadel, am meisten wiederholtes Anstechen und Quetschen. 

Zu diesen Kastrationsversuchen kommen einige wenige Versuche, 
in denen Blüten mit wenig bzw. viel Pollen von Oenothera biennis und 
Oenothera Lamarckiana bestäubt wurden. Die Fruchtknoten schwollen, 
der Bestäubung entsprechend, mehr oder weniger stark bzw. sehr stark 
an, ein Einfluß der Verletzung in bezug auf Samenbildung konnte nicht 
festgestellt werden. 


3. Fuchsia ,,Marinka“. 


Insgesamt wurden 237 Versuche von Anfang Juli bis Anfang Sep- 
tember 1935 ausgeführt. Kastriert wurde durch Wegschneiden des 
oberen Teils der Blüte. Die behandelten Fruchtknoten verteilten sich 
auf folgende vier Versuchsreihen: 


Tabelle 5. Fuchsia „Marinka“. Zahl der Kastrationsversuche. 











lS RE ST FR FAIR 14 66 
2. Anstich mit dicker Nadel 8—12mal ....... 56 
3. Anstich mit dünner Nadel 8—12mal . . . . . . . 60 
A ON io te là cui nr ee TOR 4.26 55 
Tabelle 6. Fuchsia ,,Marinka“ (vgl. Text). 
Versuchsreihe 
1 2 3 4 
Nach 10 Tagen abgefallen . . . 12 29 5 43 
Nach 20 Tagen abgefallen . . . | 31 51 36 88 
Nach 30 Tagen abgefallen. . . | 39 62 36 94 














Tabelle 6 gibt das Verhältnis (in Prozent) der Zahl der nach der 
angegebenen Zeit abgefallenen Fruchtknoten zur Gesamtzahl der bei den 
betreffenden Versuchsreihen verwendeten Fruchtknoten an. 

Es ist deutlich ersichtlich, daß keinesfalls eine Verzögerung des Ab- 
falls infolge der Verletzung festgestellt werden konnte. Der Anstich 
mit der dünnen Nadel schadete am wenigsten, die Quetschung am meisten, 
von der Abfallzeit her beurteilt. 

Einige Fruchtknoten jeder Versuchsreihe entwickelten sich weiter, 
unter Umständen zu Beeren mit Samen, die aber, wie die mikroskopische 
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Untersuchung zeigte, taub waren. Die Entwicklungsgeschwindigkeit 
schwankte individuell ziemlich stark. Die Beobachtungen TAckHoLMs 
(1915) bezüglich Parthenokarpie konnten also bestätigt werden. Die 
Parthenokarpie ist, wie aus den geschilderten Kastrationsversuchen her- 
vorgeht, von der Bestäubung unabhängig und wird offensichtlich durch 
Verletzungen des Fruchtknotens nicht gefördert. 


4. Fuchsia hybr. „Charmin“. 

Die Versuche an insgesamt 760 Fruchtknoten wurden am 3. 7. 34 be- 
gonnen. Es standen 12 kräftige Büsche zur Verfügung. Zur Zeit des 
Anstichs oder der Quetschung wurden die Fruchtknotenlänge und die 
Länge der blumenblattartig rotgefärbten Kelchblätter als Maß für das 
Alter der Blüte festgestellt. Vor Blütebeginn, bzw. zu Blütebeginn oder 
etwas später wurden die Fruchtknoten gequetscht oder mit dicken Stahl- 
nadeln 4—5-, bzw. 8—12mal angestochen. 

Vergrößerung oder Anschwellung konnte bei keinem Fruchtknoten 
bemerkt werden. Bei den Kontrollfruchtknoten war die durchschnittliche 
Abfallszeit 14 Tage. Beiden Fruchtknoten, die wenig und früh angestochen 
worden waren, betrug sie ebensoviel, die Fruchtknoten der anderen 
Versuchsreihen fielen schon nach 10—12 Tagen ab. 


5. Fuchsia coccinea Arr. 


Es wurden insgesamt 163 Versuche ausgeführt, die am 18.7. 35 be- 
gonnen wurden. Die Fruchtknoten wurden in üblicher Weise gequetscht 
oder mit dicker bzw. dünner Nadel einmal oder wiederholt angestochen. 
Nach spätestens 10 Tagen waren alle Fruchtknoten abgefallen. 


6. Ornithogalum nutans L. 


Der größte Teil der Blütenstände begann am 22. 4. 35 zu erblühen. 
Die Blütedauer einer Blüte beträgt ungefähr 3 Tage, die eines Blüten- 


Tabelle 7. Ornithogalum nutans. Kastrationsversuche 1935. 


Les | a nn ee ee 65 
2. Anstich mit dünner Nadel 10mal. ..........2.2.2.2.2.2.4.-. 59 
3. Anstich mit dicker Nadel 5—6mal .........2.2.2.2.2.22.2.2.. 20 
4. Anstich wiederholt, je 3—5mal. . . . . . . . . . . . . . . . . .. 15 
A CT IR ER RL" A Ze ER OS 54 
6. Wiederholte Quetschung . . - . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 22 
Nur 2 oder 3 Blüten des Blütenstandes behandelt: 
a3... ZN Er De ne de eet ee 14 
8. Anstich mit dünner Nadel, nur eine Seite des Fruchtknotens . . . . . 12 
9. Anstich mit dicker Nadel, nur eine Seite des Fruchtknotens . . . . . ll 
Mines dois .sslisssdacees ka rat are epee > 8 
11. Wiederholte Quetschung . . . . . . . 2 . . . . . . . . . . . . . . 6 


Insgesamt 286 
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standes etwa 21/, Wochen. Bei Beginn der Behandlung (24. 4.) wurden 
die schon offenen Blüten der Blütenstände entfernt. Entweder wurden die 
sämtlichen, darauf folgenden Blüten der Infloreszenz behandelt oder 
nur 3 Blüten, und dann wurden die darauf folgenden Blüten und der Rest 
des Blütenstandes abgeschnitten. 

Es konnte Ansatz zur Parthenokarpie beobachtet werden. Die 
Fruchtknoten schwollen in allen Reihen, schon nach 3—4 Tagen bemerk- 
bar an und erreichten im günstigsten Fall das 3—4fache ihres Volumens 


a mm b 
a? 


Abb. 2. Ornithogalum nutans. Ansatz zur Parthenokarpie. Querschnitte durch zwei un- 
behandelte Fruchtknoten kastrierter Blüten, a) 2 Tage, b) 15 Tage nach Blütebeginn. 
Vergr. etwa 7mal. 


zur Zeit der Behandlung oder ungefähr ein Viertel der Größe einer nor- 
malen Frucht. 

Abb. 2. zeigt Querschnitte durch 2 unbehandelte Fruchtknoten 
kastrierter Blüten, der eine kurze Zeit, der andere 15 Tage nach Blüte- 
beginn fixiert. Die Anschwellung der außer der Kastration noch ander- 
weitig behandelten Fruchtknoten überschritt nicht das in Abb. 2 ge- 
zeigte Maß. 

Nach höchstens 22 Tagen, meistens nach kürzerer Zeit, waren aber 
Vergilbungserscheinungen deutlich zu beobachten; die Fruchtknoten 
schrumpften und vertrockneten. Es waren alle Größen vom nicht ange- 
schwollenen Fruchtknoten bis zum Fruchtknoten, der die oben erwähnte 
Größe zeigte, zu beobachten. Die stärksten Schwellungen zeigten, beson- 
ders wenn viel Blüten an der Achse waren, die zutiefst sitzenden Frucht- 
knoten. Die oberen, besonders die beiden letzten Fruchtknoten, blieben 
meistens klein und zeigten keine Anschwellung. Eine geringe Verzögerung 
der Vertrocknung gegenüber den unbehandelten zeigten je ein Frucht- 
knoten von den Reihen 4 und 6, die nach 21 bzw. 22 Tagen fixiert werden 
konnten. Von den Fruchtknoten der Versuchsreihen 7—11 schwollen 
die meisten gar nicht an, und wenn, dann nur einer am Blütenstand, 
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mit Ausnahme einer Infloreszenz, an der alle drei unbehandelten Frucht- 
knoten etwas anschwollen. 

Die 1934 angestellten 242 Kastrationsversuche boten genau dasselbe 
Bild: Ansatz zur Parthenokarpie, die durch Verletzung der Frucht- 
knoten nicht gefördert werden kann, und folgend Schrumpfung und Ab- 
sterben sämtlicher Fruchtknoten. Die völlig unbehandelten Frucht- 
knoten nicht kastrierter Blüten entwickelten sich fast alle zu großen, 
samenhaltigen Früchten. Sehr selten war zu beobachten, daß einzelne 
Fruchtknoten sich nicht weiter entwickelten. Die Versuche (insgesamt 50), 
Ornithogalum durch Bestäubung mit Pollen mehrerer Tulpen-Arten zur 
Fruchtbildung zu bringen, verliefen erfolglos. 

7. Tulipa Gesneriana fl. luteo. 

Es standen 1935 420 Tulpen zur Verfiigung. Ein kleiner Teil der Bliiten 
wurde am 30. 4. und am 9. 5., der größere Teil am 16. 5. kastriert. Die 
Anthese begann am 16. 5., der größte Teil erblühte vom 22.—24.5. Am 
29.5. wurden einige Fruchtknoten jeder Versuchsreihe mit dem Blüten- 
schaft abgeschnitten und in Wasser gestellt (vgl. Tabelle 8), da Korrela- 
tionen zwischen Zwiebelbildung und Samen- oder Fruchtbildung bestehen 
konnten, die die letztere vielleicht ungünstig beeinflußten (vgl. z. B. 
NéEmeEc 1935). Es hatte den Anschein, als wenn die Vergilbung durch 
diese Methode etwas verzögert würde. 


Tabelle 8. Tulipa Gesneriana fl. luteo. Zahl der Kastrationsversuche 1935. 


(Die Zahlen in Klammern geben die Zahlen der abgeschnittenen und in Wasser 
gestellten Blütenschäfte mit ihren Fruchtknoten an.) 


à + cn 50 (6) 
2. Anstich mit dünner Nadel zu Blütebeginn 6mal . . . . . . . . 11 

3. # a B ud: Pe 12—15mal . . . . .. 20 (5) 
4. ” ” ” ” ” ” 20—25mal o's le 12 (2) 
5. Pr . se er Pr Ba OS PS 9 

6. ” u de „ später res 30 (6) 
y À a „ dicker » Zu Blütebeginn 18mal........ 21 (4) 
8. Ps A. » später eee 9 (2) 
9. Quetschung zu Blütebeginn . . . . . . . . . . . . . . . . . . 58 (6) 
10. Fr TaD lie cer Hol. ade soraliestin ls 29 (4) 
11. 1 NM a 8 


Die unbehandelten Fruchtknoten kastrierter Bliiten waren zu zwei 
Drittel bis zum 3. 6. 35 vertrocknet, der Rest folgte bis zum 8. 6., mit 
Ausnahme eines Fruchtknotens, der am 8. 6. frisch fixiert werden konnte 
und etwas angeschwolleu war. Er ist mit den Fruchtknoten zu vergleichen, 
die 1—8 Tage nach Blütebeginn (in Tabelle 8 ist die Behandlungszeit mit 
„später‘‘ angegeben) behandelt wurden. Sonst wurden bei den nur 
kastrierten Blüten keine Anschwellungen beobachtet. Dieselben Ver- 
hältnisse liegen auch bei den anderen Versuchsreihen vor, mit Ausnahme 
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der Versuchsreihen 2, 5, 8, 10. In Versuchsreihe 2 und 5 waren 2 bzw. 3 
Fruchtknoten, an denen erst am 12.6. deutliche Vergilbungs- und Ver- 
trocknungserscheinungen zu beobachten waren. Von den Fruchtknoten, 
die 1—8 Tage nach Blütebeginn angestochen oder gequetscht worden 
waren, schwoll ein angestochener merklich an und wurde am 7. 6. fixiert, 
zwei Fruchtknoten zeigten erst am 12. 6. starke Vergilbungserscheinungen 
und drei gequetschte Fruchtknoten, die am 8. 6., 12. 6. und 26. 6. fixiert 
wurden, zeigten ebenso starke Anschwellungen wie die angeschwollenen 
bestäubten Fruchtknoten. 

Die Anschwellungen traten also in den Versuchsreihen auf, deren 
Fruchtknoten 1—8 Tage nach Blütebeginn angestochen oder gequetscht 
worden waren (allerdings nicht in der Versuchsreihe 6, in der die Frucht- 
knoten mit dünner Nadel angestochen wurden). Die günstigste Behand- 
lungszeit für die die Anschwellungen sekundär verursachenden Erschei- 
nungen könnte hiernach einige Zeit nach Blütebeginn zu suchen sein und 
damit in Zusammenhang stehen, daß der Embryosack bei Tulipa erst 
einige Zeit nach Blütebeginn (8—10 Tage) voll ausgebildet ist. Diese 
Behandlung sollte daher 1936 in umfangreicheren Versuchen wiederholt 
werden. 

Andererseits wäre an 2 Fehlerquellen zu denken. Erstens könnte 
Bestäubung vorliegen, die freilich nur auf der Narbenschnittfläche statt- 
gefunden haben könnte. Doch scheint das sehr unwahrscheinlich, da 
erstens die Antheren aller Blüten am 30. 4. und 9. 5. geschlossen waren, 
zweitens die kastrierten Blüten sich im Knospenstadium befanden, also 
geschlossen waren, und deshalb auch kein Insektenbesuch möglich war, 
und drittens die Schnittfläche sehr schnell (innerhalb einer halben Stunde) 
austrocknete und sehr bald vernarbte. Embryonen wurden bei der zyto- 
logischen Untersuchung jedenfalls nicht gefunden. Die zweite nicht 
so unwahrscheinliche Fehlerquelle besteht in der unbewußten Auswahl 
der Pflanzen. Sie waren am 21.5. bzw. 24. 5., den Behandlungstagen, 
schon 1 bis höchstens 8 Tage in Anthese, d. h. früher als der Durch- 
schnitt der Pflanzen. Damit könnte ein physiologisch anderes Verhalten 
verbunden sein, z. B. Neigung zur Parthenokarpie. Es sei daran erinnert, 
daß einer der unbehandelten Fruchtknoten, die als Kontrollfruchtknoten 
dieser Reihen zu bezeichnen sind, am längsten von den unbehandelten 
Fruchtknoten am Leben blieb, ‘etwas anschwoll und am 8. 6. frisch 
grün fixiert wurde. Daß aber Behandlung längere Zeit nach der Anthese 
(10 Tage) nicht zu irgendeinem Erfolge führen muß, zeigen die Versuche 
von 1936. 

Ungefähr die Hälfte der bestäubten Fruchtknoten (insgesamt 104 Ver- 
suche) vertrocknete und vergilbte zu derselben Zeit wie die Fruchtknoten 
kastrierter Blüten; die anderen Fruchtknoten schwollen aber, zum Teil 
sehr stark, an und enthielten Samen. Das Verhältnis der anschwellenden 
zu den vertrocknenden Fruchtknoten war, im Vergleich zu den nur 
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bestäubten, sonst aber unbehandelten Fruchtknoten, etwas höher bei den 
außer der Bestäubung noch angestochenen oder gequetschten Frucht- 
knoten, doch ist die Zahl der in den betreffenden Reihen befindlichen 
Fruchtknoten so gering, daß man keinerlei Schlüsse daraus ziehen kann; 
die mikroskopische Untersuchung lieferte jedenfalls keine Bilder, die einen 
Einfluß der Verletzung auf die Embryobildung erkennen ließen oder auch 
nur wahrscheinlich machten. Die Bestäubungen mit Pollen von Eremurus 
robustus und Ornithogalum nutans, wie auch die Versuche, in denen 
zusätzlich angestochen oder gequetscht wurde, waren völlig ergebnislos. 

Die Versuche 1936 erbrachten kein anderes Ergebnis. Die Pflanzen 
entstammten zu drei Vierteln Zwiebeln, die im Herbst 1935 in den 
Boden gebracht worden waren, und zu einem Viertel Zwiebeln, die 
Frühjahr 1935 im Boden belassen worden waren. Am 15. 5. wurden 167 
Knospen, am 16., 18. und 19.5. wurden 95 Knospen kastriert. Der 
Anthesenbeginn war vom 18.—22. 5., die meisten Pflanzen erblühten 
am 19.5. Leider waren schon am 26. 5. 150 Fruchtknoten völlig ver- 
trocknet oder vergilbt, und 41 Fruchtknoten zeigten mehr oder weniger 
deutliche Vergilbungserscheinungen; für die Behandlung 10 Tage nach 
Anthesenbeginn standen nur 46 Pflanzen zur Verfügung, sodaß keine 
Bestäubungsversuche ausgeführt werden konnten. Diese 46 Pflanzen, 
von denen 12 dann abgeschnitten und ins Wasser gestellt wurden, 
waren auf die Versuchsreihen folgendermaßen verteilt: 


Tabelle 9. Tulipa Gesneriana fl. luteo. Zahl der Kastrationsversuche 1936. 


en + 19 
2. Anstich mit dünner Nadel 24—30mal. . . . . . . .. 6 
3. Anstich mit dicker Nadel 24—30mal . . . . . . . . . 10 
CE LEO. Ty Be SU SR 11 


Am 2.6. waren noch 18 Fruchtknoten deutlich frisch und grün, am 
5. 6. noch 12, die sich auf die Reihen I—4 mit 5:2:3:2 Fruchtknoten 
verteilten. Am 9. 6. spätestens zeigten alle Fruchtknoten deutliche Ver- 
gilbungserscheinungen, bzw. sie waren völlig vertrocknet. Eine Förderung 
der Fruchtknotenentwicklung durch Anstich oder Quetschung konnte 
also nicht festgestellt werden. 


8. Tulipa silvestris L. 

1934 wurden in der Zeit vom 19.4. bis 24. 4. 178 Knospen kastriert, 
deren Fruchtknoten dann zur Blütezeit angestochen (87 Fruchtknoten) 
oder gequetscht (19 Fruchtknoten) wurden. Der größte Teil der Frucht- 
knoten vergilbte im Verlaufe von 8—14 Tagen. Am 9.5. zeigten 6 der 
Kontrollfruchtknoten, 2 der angestochenen und 1 der gequetschten 
Fruchtknoten keine Degenerationserscheinungen, doch waren auch sie 
am 14.5. mit Ausnahme des gequetschten Fruchtknotens vertrocknet 
oder zeigten deutliche Vergilbungserscheinungen. Der ziemlich große 
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gequetschte Fruchtknoten wurde fixiert, zeigte aber bei mikroskopischer 
Betrachtung keinerlei Anzeichen apomiktischer Vorgänge, sondern nur 
obliterierte Samenanlagen mit völlig zerdrückten, leeren Embryosäcken. 

Die Versuche wurden 1935 im Hinblick auf die etwas längere Lebens- 
dauer des gequetschten Fruchtknotens wiederholt (253 Fruchtknoten). 
Beginn der Anthese war am 4. 5., kastriert wurde vom 23. 4. an, mindestens 
eine Woche vor Blütebeginn. Angestochen wurde 12 oder 20mal, bei 
wiederhoitem Anstich je 6mal, gequetscht wurde einmal oder mehr- 
mals. Diesmal zeigte aber keiner der behandelten Fruchtknoten, nach 
dem die normale Größe zu Blütebeginn erreicht worden war, auch 
nur den geringsten Grad von Anschwellung oder Ansatz zur Samen- 
bildung. Spätestens nach 22 Tagen waren alle Fruchtknoten vergilbt. 

55 Bestäubungen mit Pollen von Ornithogalum nutans verliefen er- 
gebnislos. Auf das negative Ergebnis dieser Versuche mit Tulipa sil- 
vestris ist für unsere Fragestellung indessen insofern kein großer Wert zu 
legen, als auch normale Fruchtbildung (40 Versuche) nicht erzielt werden 
konnte. Der Fehlschlag kann begründet sein in der schlechten Aus- 
bildung des Tulipa-Pollens. Es konnten an einigen Stichproben nur 
wenige gute Körner ausgemacht werden. Da Zwiebelbildung nicht ver- 
hindert wurde, könnten auch Korrelationserscheinungen eine Rolle spielen 
(vgl. N£mec 1935). Der Grund könnte aber auch darin zu suchen sein, 
daß die Samenanlagen und Embryosäcke frühzeitig ihre Entwicklung 
einstellen und degenerieren (Ernst 1901, S. 42). 


9. Anthericum Liliago L. 

252 Fruchtknoten wurden verwendet, von denen 117 5—8mal an- 
gestochen wurden. Einige Fruchtknoten schwollen nach der Blüte ein klein 
wenig an, vergilbten aber nach 4—8, höchstens 10 Tagen und fielen 
2—4 Tage später ab. Die Fruchtknoten der eingetüteten Blütenstände 
vertrockneten schneller und fielen auch eher ab, zum Teil schon 4 Tage 
nach Beendigung der Blüte, die 1—3 Tage dauert. Die angestochenen 
Fruchtknoten vergilbten durchschnittlich viel schneller; Schwellungen 
kamen vor, waren aber geringer an Maß und Zahl. 


10. Irisarten. 

132 Kastrationsversuche (24 unbehandelt, 75 verschieden häufig an- 
gestochen, 33 gequetscht) an Iris germanica, 97 (41 unbehandelt, 56 ge- 
quetscht) an Iris florentina, 86 (27 unbehandelt, 59 verschieden häufig 
angestochen) an /ris virescens var. Reichenbachii RicHTER, und 169 
Kastrationsversuche an Iris sibirica verliefen völlig negativ. Nach 8 bis 
12 Tagen waren sämtliche Fruchtknoten vertrocknet oder zeigten starke 
Vergilbungserscheinungen; die meisten der verletzten Fruchtknoten 
waren deutlich durch die Behandlung geschädigt, keiner war in irgend- 
einer Weise gefördert. 
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Bei einem Rückblick auf die Versuche und die Ergebnisse der makro- 
skopischen Beobachtungen und Untersuchungen müssen wir im Hin- 
blick auf die HABERLANDTsche Nekrohormontheorie zusammenfassend 
folgendes sagen. Die umfangreichen Kastrationsversuche an Oenothera 
Lamarckiana sind negativ verlaufen: die Hoffnung, keimfähige Samen 
durch Anstich oder Quetschung zu erhalten, hat sich nicht erfüllt. Die 
behandelten Fruchtknoten zeigten in keiner Hinsicht eine Entwicklungs- 
förderung infolge des Anstichs oder der Quetschung. Es wurden zwar 
gegen Ende der Vegetationsperiode Schwellungen beobachtet, doch waren 
diese auf ernährungs- oder entwicklungsphysiologische Ursachen zurück- 
zuführen und traten in gleicher Weise bei den Kontrollfruchtknoten wie 
bei den verletzten Fruchtknoten auf. Die Kastrationsversuche an anderen 
Arten verliefen in demselben Sinne, es war meistens eine Schädigung, nie 
eine Förderung der Fruchtknoten durch den Anstich oder die Quetschung 
zu beobachten. Von einem kleinen Erfolge könnte man unter Umständen 
bei Tulipa Gesneriana fl. luteo sprechen, wo vier verletzte Fruchtknoten 
kastrierter Blüten starke Anschwellungen zeigten, und bei Ornithogalum 
nutans, wo ein angestochener Fruchtknoten 6 Tage länger als die ent- 
sprechenden Kontrollfruchtknoten frisch blieb. Indessen ließen sich bei 
Wiederholung der Versuche im nächsten Jahre derartige Ergebnisse nicht 
wieder erzielen. 


D. Besprechung der mikroskopischen Untersuchungen. 

Bei der mikroskopischen Untersuchung wurde auf das Vorhandensein 
junger Entwicklungsstadien von etwa durch Anstich oder Quetschung 
entstandenen Nuzellarembryonen (vgl. S.305f.) sowie auf die Wirkung der 
Verletzung der Samenanlagen, besonders der Nuzelli und der Embryo- 
säcke, genauestens geachtet. Die am eingehendsten untersuchte Pflanze 
war wiederum Oenothera Lamarckiana. Ferner wurden herangezogen Tulipa 
Gesneriana, die insofern ein günstiges Objekt darstellt, als bei ihr 
Nuzellarembryonie nach Bestäubung und Befruchtung statthat (Bam- 
BACIONI-MEZZETTI 1932, 1933), Ornithogalum nutans, da hier die ange- 
schwollenen Fruchtknoten einen günstigen Bildungsort für junge Embryo- 
nen enthaltende Samenknospen hätten darstellen können, und schließlich 
Fuchsia ,,Marinka“, weil bei ihr taube Samen ausgebildet werden können, 
in denen die Vorbedingungen für Entstehung und Weiterentwicklung 
von Embryonen nach zusätzlicher Reizung ebenfalls gegeben sein könnten. 

Nicht nur die vererbungswissenschaftliche, sondern auch die zytolo- 
gische und embryologische Oenothera-Literatur ist bekanntlich recht um- 
fangreich. Doch scheiden für uns die Arbeiten, die dem Studium der 
Pollenentwicklung und der Reduktionsteilung gewidmet sind, wie auch die 
rein genetischen zum allergrößten Teil aus. Sie werden, wo nötig, am 
betreffenden Orte erwähnt werden. Für uns sind vor allen Dingen die 
embryologischen Arbeiten von Belang. 
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Nachdem schon HormEıster (1847) den Befruchtungsvorgang und 
das Verhalten des Pollenschlauches einiger Onagraceen untersucht und 
einen vierkernigen Embryosack von Godetia rubicunda abgebildet hatte 
(1849), Vesque (1879) kurz auf einige Stadien der Entwicklungsgeschichte 
der Samenanlagen und des Embryosackes von Fuchsia fulgens eingegangen 
war, und GUIGNARD (1882) einen Embryosack von Oenothera tetraptera 
gezeichnet hatte, untersuchte als erster GEERTS (1908, 1909) die Onagra- 
ceen ausführlich in Hinsicht auf die Entwicklungsgeschichte der Samen- 
anlagen und des Embryosackes an Oenothera Lamarckiana. Unmittelbar 
folgten MopıLewskı (1909), später dann WERNER (1914/15), TAckHOLM 
(1914, 1915), und IsuikawA (1918) mit Untersuchungen an zahlreichen 
Onagraceen-Gattungen und -Arten. Wie auch IsHIKAWA untersuchte 
RENNER (1914/15) die Befruchtung bei Oenothera Lamarckiana und einigen 
anderen Bastarden. Durch genaues Studium der Embryoentwicklung 
im Vergleich mit Bestäubungsversuchen gelang es ihm und dann HıorTH 
(1926), eine Reihe letaler Kombinationen mit bestimmten Hemmungs- 
zuständen der Embryonen und des Endosperms zu identifizieren. Aus- 
gehend von den Untersuchungen RENNERs (1921) an Oenothera muricata, 
erschienen in den nächsten 10 Jahren eine Anzahl Arbeiten, die sich mit 
den Entwicklungsmöglichkeiten der Makrosporen einer Tetrade befaBten ; 
sie werden unten bei den betreffenden Befunden erwähnt werden. 

Der Embryosack aller bisher untersuchten Onagraceen mit Ausnahme 
der Gattung Trapa (vgl. IsiKAWA 1918) ist vierkernig und besteht aus 
zwei Synergiden, einer Eizelle und einem Polkern (vgl. die Zusammen- 
stellung von GaTEs 1928, 8. 421f., Scunarr 1929, S. 189f., 1931, S. 128). 

In der Regel ist der Embryosack von Oenothera Lamarckiana zu Blüte- 
beginn gerade fertig ausgebildet. Die Embryosäcke an den beiden Enden 
des Fruchtknotens pflegen in der Entwicklung gegenüber den übrigen, 
weitaus in der Mehrzahl befindlichen, etwas zurück zu sein, doch ist 
der Unterschied nicht beträchtlich. Die zwei Synergiden, die in guten 
Schnitten die „Leiste“ (‚indentation‘‘ ISHIKAWAs) zeigen, haben am 
basalen Ende eine große Vakuole und liegen unmittelbar am oberen 
mikropylaren Teil des Embryosackes. Die Eizelle, die etwas tiefer liegt, 
hat auch eine große Vakuole und einen Kern, der am unteren Ende dicht 
an der Zellwand liegt. Der einzige Polkern kann ziemlich dicht an der 


1 STRASBURGER (1877, S. 42) sagt zwar von Gaura biennis: „Die Gegenfüß- 
lerinnen liegen im unteren, stark verjüngten Ende des Embryosackes (Taf. VIII, 
Fig. 31). Dieses scheint auf den ersten Blick nur von stark lichtbrechendem Proto- 
plasma erfüllt zu sein. Oenothera Drummondii verhält sich wie Gaura“, und Guic- 
NARD (1882, Pl. 4, Fig. 51) bildete einen achtkernigen Embryosack von Oenothera 
tetraptera ab, doch wurden diese Angaben nicht bestätigt. Die Angabe von COULTER 
und CHAMBERLAIN (1903, S. 97), welche die Onagraceen zu den Pflanzen mit friih- 
zeitig verschwindenden Antipoden rechnen, wurde schon von GEERTS (1909, S. 172f.) 
mit Zustimmung aller späteren Autoren zurückgewiesen und die antipodiale Gruppe 
als Makrosporen gedeutet. 
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Eizelle, aber auch ziemlich weit entfernt in der Mitte des Embryosackes 
liegen. Der Embryosack hat meistens eine ovale Form, kann aber auch 
sehr langgestreckt oder, seltener, recht gedrungen sein. 

Der Embryosack wird meistens von der oberen, der Mikropyle zu- 
gewandten Makrospore der Tetrade geliefert. Die restlichen drei Makro- 
sporen gehen dann in der Regel verhältnismäßig schnell zugrunde und 
können dann unter Umständen als schwarze Brocken am chalazalen Ende 
des Embryosackes längere Zeit noch sichtbar sein. Es kommt nun vor, 
daß nur die beiden mittleren Makrosporen schnell zugrunde gehen, die 
unterste Makrospore dagegen 
noch langeZeit am Leben bleibt. 
Die die einzelnen Gonen tren- 
nenden Zellwände können er- 
halten bleiben oder auch früh- 
zeitig aufgelöst werden. Der 
Kern der unteren Makrospore 
(auch die vierte Makrospore 
genannt) kann sich ein oder 
zweimal teilen, und es liegen 
dann zwei oder vier Kerne am 
chalazalen Ende des Embryo- 
sackes. Diese vier Kerne kön- 
nen sich zu einem Embryosack 
entwickeln, der zwei Synergi- 
den, eine Eizelle und einen 
a b Polkern in typischer Gestalt 


Abb.3. Oenothera Lamarckiana. Zwillingsembryo- aufweist. Er liegt dann mei- 
sack, in zwei (a und b) fei derfol d 
Schnitten. Vergr. etwa 690mal. stens, dem Ursprungsorte ent- 


. sprechend, unter dem aus der 
obersten Makrospore hervorgegangenen Embryosack am chalazalen Ende. 
Er kann sich aber auch so vergrößern und seine Lage so verändern, 
daß er dicht unter oder sogar neben den aus der obersten Makrospore 
entstandenen Embryosack mikropylar zu liegen kommt. In diesem Fall 
erscheint der von IsHIKAwA geprägte Ausdruck „twin embryo sac“, 
Zwillingsembryosack, besonders glücklich. Der Ausdruck ,,Gonenkonkur- 
renz‘‘ (RENNER 1921) charakterisiert das physiologische Verhalten der 
beiden Makrosporen treffend. 

In Abb. 3 ist ein Zwillingsembryosack abgebildet; er entstammt einem 
unbehandelten Fruchtknoten, der am 14. 10., 14 Tage nach der Kastration, 
fixiert wurde. Beide Embryosäcke liegen mikropylar in zwei aufeinander- 
folgenden Schnitten (a und b) und sind anscheinend eben erst ausgebildet 
worden. 

Abb. 4 zeigt einen Zwillingsembryosack, der sich in einem am 10. 8., 
am Morgen nach Blütebeginn fixierten Fruchtknoten befand. Beide 








| 
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Embryosäcke liegen mikropylar, der eine (rechte) etwas schräg unter dem 
linken, und sind ohne Zweifel noch nicht fertig ausgebildet. Die Eizelle 
des rechten Embryosackes liegt im folgenden Schnitt im Polkernplasma. 
Deutlich sind beim rechten Embryosack die Synergiden und der Polkern 
zu erkennen, während die Eizelle sehr plasmareich ist und nur eine Plasma- 
haut hat; beim linken, oben in der Ecke liegenden Embryosack ist nur 
der Polkern zu identifizieren, wäh- 
rend es schwer fällt, zu entscheiden, 
welche der drei Zellen sich zur 
Eizelle entwickeln wird. Eine Zell- 
wand konnte nicht sicher ermittelt 
werden, wohl aber eine deutliche 
Plasmahaut. Makrosporenreste 
konnten in diesem wie auch in dem 
vorigen Fall nicht gefunden werden; 
es waren auch keine die beiden 
Embryosäcke trennenden Wände 
zu beobachten. 

Die Häufigkeit der Zwillings- 
embryosäcke streute ziemlich stark 
und lag unter 10%, doch waren in 
den meisten Fruchtknoten wenig- 
stenseinige wenigeZwillingsembryo- 
säcke oder deren Vorstufen vor- 
handen. (Einige verletzte und spät 
fixierte Fruchtknoten, die eine er- 
höhte Gonenkonkurrenz zeigten, 
werden unten besprochen werden.) 





a 
Hätte ich, wie es üblich ist, nur pnb. 4. Oenothera Lamarckiana. Zwillings 





Fruchtknoten nichtkastrierter Blü- embryosack, in zwei 
ten beobachtet, so wäre diese Zahl TT NT ae ee 
wohl etwas niedriger gewesen, da ja dann nur die kurze Zeit zu 
Bliitebeginn für die Embryosackentwicklung zur Verfügung gestanden 
hatte. So aber hatten die Makrosporen die betreffende Zeitspanne bis 
zur Fixierung zur Verfiigung, um ihre Entwicklungstendenzen rein zum 
Ausdruck zu bringen, und wurden darin nicht durch Embryo- und Endo- 
spermentwicklung gehemmt. 

In den allermeisten Fällen gehen die beiden mittleren Makrosporen 
frühzeitig zugrunde. Einige Male blieben sie jedoch lange Zeit noch er- 
halten und wurden zum Teil zweikernig. 3mal wurden Embryosäcke 
mit je 12, 11, 10 Kernen beobachtet, deren Ursprung aber infolge starker 
Degenerationserscheinungen nicht mehr festzustellen war. 

In demselben unbehandelten Fruchtknoten (Anfang August zu 
Blütebeginn fixiert), der den in Abb. 4 abgebildeten Zwillingsembryosack 


Planta Bd. 28. 21 
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enthielt, befand sich auch der in Abb. 5 gezeigte Drillingsembryosack. Er 
läßt deutlich drei Gametophyten erkennen, obwohl alle drei ohne Zweifel 
noch nicht völlig differenziert sind. In dem ersten Schnitt (Abb. 5a) be- 
finden sich in der linken Hälfte oben das Plasma der beiden Synergiden 
und ein Synergidenkern, unter dem die Eizelle und der Polkern deutlich 
erkennbar sind. In der rechten Hälfte sind Elemente zweier anderer 
Embryosäcke, die übereinanderliegen, zu finden: rechts oben ist der 
Polkern des zweiten Embryosackes, darunter die Eizelle und der Polkern 
des dritten Embryosackes. Im zweiten Schnitt (Abb. 5b) ist links die 





Abb. 5. Oenothera Lamarckiana. Drillingsembryosack, in zwei (a und b) aufei derfolgend 
Schnitten. Die Eizelle des zweiten Embryosackes befindet sich im darauffolgenden Schnitt; 
ihre Lage ist durch ihren Kern angedeutet worden (x) (vgl. Text). Vergr. etwa 690mal. 





fehlende Synergide des ersten Embryosackes zu sehen; rechts oben be- 
finden sich die beiden Synergiden des zweiten Embryosackes und darunter 
die beiden Synergiden des dritten Embryosackes. Die Eizelle des zweiten, 
in der rechten oberen Hälfte befindlichen Embryosackes findet sich im 
darauffolgenden Schnitt; ihre Lage ist durch ihren Kern angedeutet 
worden (Abb. 5b x). 

Ob diese Embryosäcke durch Entwicklung von Makrosporen einer 
Tetrade entstanden sind, oder ob zwei an ihrer Bildung beteiligt waren, 
konnte in keinem dieser Fälle festgestellt werden. Ganz vereinzelt 
wurden zwei Tetraden gefunden. Einmal konnte man fast sicher sein, daß 
je eine Tetrade einen Embryosack geliefert hatte; bei einigen wenigen 
anderen Fällen wurde dies vermutet. Dem steht jedoch die große Zahl 
von Zwillingsembryosäcken gegenüber, die eindeutig von Makrosporen 
derselben Tetrade gebildet worden waren. Man darf daher wohl sagen, 
daß wahrscheinlich auch in diesen Fällen Makrosporen derselben Tetrade 
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die Embryosäcke geliefert haben. Wichtig war fiir uns auch nicht die 
Entwicklungsgeschichte, sondern es kam darauf an zu zeigen, daß bei 
Oenothera Lamarckiana in einer Samenanlage zwei befruchtungsfähige 
Embryosäcke, beide mikropylar, zu Blütebeginn vorkommen können. 

In den Fällen, in denen nur ein Embryosack in der Samenanlage vor- 
handen war, hätte dieser aus der ersten oder — in selteneren Fällen — 
aus der vierten Gone entstanden sein können (vgl. Literaturübersicht 
unten). Embryosackbildung von der oberen Gone konnte viel beobachtet 
werden, Embryosackbildung von der unteren wurde dagegen nicht ge- 
sehen; doch ließen die meisten der untersuchten Samenanlagen keine 
Makrosporenreste mehr erkennen, waren also für eine Entscheidung 
dieser Frage zu alt, und umfangreiche Untersuchungen der ent- 
sprechenden Stadien wurden nicht ausgeführt. GERHARD (1929/30, 
S. 313f.) machte nun an Oenothera grandiflora die Beobachtung, daß der 
aus der vierten Gone entstehende Embryosack sich nach unten verjüngt 
und mehr oder weniger spitz in den Chalazazellen endigt, während der 
aus der ersten Gone entstehende nicht so weit herunterreicht und nicht 
so spitz ist. Auch ich fand Embryosäcke, die den Beschreibungen GER- 
HARDsentsprachen, so daß, wennsich der BefundaufOenothera Lamarckiana 
übertragen läßt, die Möglichkeit der gelegentlichen Embryosackbildung 
von der vierten Gone besteht. 

Es möge erlaubt sein, hier einen Überblick über die Literatur in bezug 
auf das Vorkommen mehrerer Makrosporenmutterzellen und das Aus- 
keimen mehrerer Makrosporen einer Tetrade bei der Gattung Oenothera 
einzuschieben, ohne auf die genetischen Gründe näher einzugehen. 
Sie wird zeigen, daß die beschriebenen Verhältnisse, einschließlich des 
Vorkommens von Zwillingsembryosäcken, für Oenothera nichts Un- 
gewöhnliches darstellen. 

Zwei Makrosporenmutterzellen wurden beobachtet bei Oenothera 
Lamarckiana (GEERTS 1909, S. 144; HÂKANSSON 1928, S. 159), Oenothera 
biennis (TAcKHOLM 1915, S. 224f.), Oenothera pycnocarpa und Oenothera 
nutans (IsHIKAWA 1918, S. 285), Oenothera fallax, Oenothera stricta, bei 
Oenothera lata wurden einmal drei gesehen (HÂKANSSON 1928, S. 159), 
Oenothera pachycarpa (RupLorr 1930, S. 516), Oenothera rubirigida 
(LANGENDORF 1930, S. 489), bei Oenothera R-muricata wurden in kälte- 
gestörtem Material Doppeltetraden in 11,8% der untersuchten Fälle be- 
obachtet (RUDLOFF und Scumipt 1932). Auch bei anderen Gattungen 
der Onagraceen ist gelegentlich mehr als eine Makrosporenmutterzelle 
beobachtet worden (vgl. SCHNARF 1929, S. 82). 

Von der Regel, daß bei den Onagraceen die oberste, mikropylar gelegene 
Gone zum Embryosack wird, und die ein charakteristisches Familien- 
merkmal darstellt (vgl. SCHNARF 1929, S. 105f.), gibt es ebenfalls Aus- 
nahmen. Hierunter fallen die Fälle von Zwillingsembryosäcken und 
Konkurrenzstadien. Auf Anfangsstadien macht schon GEERTS (1908, 
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S. 611) aufmerksam: „Häufig stehen die untere und obere dieser Zellen 
längere Zeit hindurch miteinander in Wettstreit, aber zuletzt ist immer 
die untere in Degeneration begriffen.‘“ Er beobachtet einmal, daß die 
untere Gone, durch eine Wand vom Embryosack getrennt, erhalten bleibt, 
und einmal, daß 8 Kerne in einem Embryosacke liegen, von denen je4 
durch eine Zellwand voneinander getrennt sind (Geerrs 1909, S. 141). 
Daß die unteren Makrosporen von Oenothera biennis, Oe. tetraptera, 
Oe. Lamarckiana, Oe. rhizocarpa und Oe. coccinea keinesfalls gleich ver- 
drängt und aufgelöst werden, betont WERNER (1914/15, S. 11) ausdrück- 
lich. IsHrkawa (1918, S. 285/87) beobachtete bei Oenothera nutans und 
Oe. pycnocarpa starke Konkurrenz zwischen der ersten und der vierten 
Gone, was die Ausbildung von typischen Zwillingsembryosäcken, welche 
die verschiedensten Lagen zueinander einnehmen können, zur Folge 
haben kann. In der Folgezeit wurden dann andere Oenothera-Arten auf 
Konkurrenzstadien und Zwillingsembryosäcke untersucht: Oe. muricata 
(RENNER 1921) zeigt starke Konkurrenz, Oc. albata selten, Oe. swavoelens 
und Oe. lutescens häufig (HOEPPENER und RENNER 1929, S. 67f.); Oe. 
grandiflora, Oe.curvitruncata, Oe. R- (bzw.r-) rigidiacuta (GERHARD 1929/30, 
S. 313/19) ; Oe. rubirigida, Oe. Hookeri x albata (LANGENDORF 1930, S. 488f., 
S. 493) ; Oe. purpurata x Hookeri wenig, Oe. purpurata die Hälfte Zwillings- 
embryosäcke, Oe. flava nicht sehr viel (RuDLOFF 1929) ; bei der Konkurrenz 
von Oe. pachycarpa ist die vierte Gone etwas bevorzugt (RUDLOFF 1930, 
S.515f.); ferner traten Zwillingsembryosäcke häufig auf bei Oe. ammophila, 
Oe. R-biennis (im Unterschied zu r-biennis, bei der selten Zwillings- 
embryosäcke vorkommen und die obere Gone deutlich bevorzugt ist), 
Oe. germanica, seltener bei Oe. r-muricata, Oe. cruciata, Oe. rubricaulis 
(RupLorF 1931). In Fruchtknoten von Oenothera Lamarckiana und Oe. 
muricata, die im Spätherbst fixiert worden waren, beobachtete HABER- 
LANDT (1927, S. 38f., Fig. 4 u. 5A) einige Zwillingsembryosäcke, Rup- 
LOFF und SCHMIDT (1932, Tab. 20, S. 144) fanden in „‚gestörtem‘‘ Material 
von Oe. R-muricata ebenfalls einige. 

Nicht immer ist die erste Gone siegreich oder gleichwertig, sondern sie 
kann auch, meistens dann ziemlich frühzeitig, zugrunde gehen, so daß dann 
die vierte Gone den einzigen Embryosack liefert. Daß bei einer Art stets 
nur die untere Gone auswächst, ist nie beobachtet worden, wohl aber, daß 
in manchen Tetraden die obere Gone, in anderen die untere zum vier- 
kernigen Embryosack auswächst. Zuerst vermerkt dies Davıs (1910, 
S. 640) von Oenothera biennis: ,,the embryo sac appears to develop rather 
more frequently from the lowest cell of the row (i. e. farthest away from 
the micropylar end), although often arising from the upper cell“. Aller- 
dings beobachteten dies weder MopıLewskı (1909, z. B. S. 291) noch 
WERNER (1914/15, S. 8 u. 11), die beide auch Oenothera biennis unter- 
suchten. Später wird es aber bei vielen Oenothera-Arten in verschieden 
starker Ausprägung gesehen: und zwar bei Oe. muricata (RENNER 1921, 
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S. 612f., vgl. auch Abb. IV, 19, 20 und V, 22-24), Oe. rubrinervis 
(O’NEaL 1923, S. 140), Oe. rubristachys (HAKkansson 1928, S. 157), Oe. 
albata (HOEPPENER und RENNER 1929, S. 61), Oe. curvitruncata, Oc. gran- 
diflora, Oe. R- und r-rigidiacuta (GERHARD 1929/30, S. 313, 315, 318f.), 
Oe. rubirigida, Oe. fallax (LANGENDORF 1930, S. 487, 491), Oe. purpu- 
rata x Hookeri, Oc. flava (RupLorr 1929, S. 216f.), Oc. pachycarpa 
(RupLorr 1930, S. 515), Oe. cruciata, r-muricata, Oe. ammophila, Oe. 
rubricaulis, Oe. biennis-cruciata, Oe. R- 
undr-biennis (RUDLOFF 1931, S.424/428). 

Auch bei anderen Onagraceen ist das 
Auskeimen mehrerer Gonen einer Te- 
trade als Ausnahme beobachtet worden 
(TÄckHoLm 1915, S.295f., 330, 349; 
IsuıkawA 1918, S. 287, Abb. VIII, 9). 
Kommen zwei Embryosäcke in einer 
Samenanlage vor (vgl. z. B. MicHAELIS 
1925, S.63), so ist es, besonders in 
älteren Fruchtknoten, schwierig oder 
unmöglich zu entscheiden, ob die Em- 
bryosäcke einer oder zwei Makrosporen- 
mutterzellen ihren Ursprung verdanken. 
Aus der Lage dürfen jedenfalls (s. z. B. 
IsurkawA 1918, Abb. III, 14 u. IV, 
RupLorr 1929, S. 214, Abb. 4e) keine 
Schlüsse gezogen werden (TACKHOLM 
1915, S. 320, 351). 

Umgekehrte Polarität des Embryo- 
sackes konnte ich ‘zweimal beobach- ; + 

. > 4 . L Abb.6. Oenothera gigas DE VRIES. Umkeh- 

ten. Einmal fand sie sich in einem rung der Polarität. Vergr. etwa 130mal. 
angestochenen Fruchtknoten von Oeno- 
thera Lamarckiana, der am 10.10.35 fixiert worden war, und einmal 
in einem am 17. 10. 33 fixierten, auch angestochenen Fruchtknoten von 
einer als Oenothera gigas DE VRIES bezeichneten Pflanze, an der Ende 
1933 einige Vorversuche angestellt worden waren. Letzter Fall ist.in 
Abb. 6 dargestellt. Ob der Anstich für die Umkehrung verantwortlich 
ist, ist nicht zu entscheiden, aber sehr unwahrscheinlich. Erstens traf 
kein Anstich die betreffenden Samenanlagen, zweitens kennen wir bei 
den Onagraceen noch zwei Fälle, nämlich Fuchsia ,,Marinka“ und 
Fuchsia procumbens, bei denen TÄckHoLM (1915, S. 334f., 349, Fig. 10b 
und 16a) je einmal einen chalazalen, umgekehrten Embryosack gesehen 
und abgebildet hat. Man beachte aber, obwohl der Herbst 1933 aus- 
gesprochen warm war, das späte Fixierungsdatum; möglicherweise 
spielen Kältewirkungen oder andere ernährungs- oder entwicklungs- 
physiologische Störungen eine Rolle. Polaritätsumkehrung ist sehr 
2la 
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selten beobachtet worden (vgl. SCHNARF 1929, S. 131, ScHüRHorF 
1926, S. 280). 

Die Samenanlagen der Fruchtknoten kastrierter Blüten pflegen nach 
Erreichen der maximalen Größe kurze Zeit nach Blütebeginn nicht mehr 
zu wachsen (vgl. auch OELKRUG 1934/35, S. 84). Die Degeneration der 
Samenanlagen setzt nach 6—8 Tagen ein. Der Nuzellus löst sich vom 
inneren Integument, dieses vom äußeren; die am Embryosack liegenden 
Nuzelluszellen beginnen zuerst mit der Auflösung, denen die anderen bald 
folgen, wobei gelegentlich einige Zellen oder kleine Zellgruppen längere 

à Zeit der Auflösung widerstehen können. Die 
beiden Längsseiten des inneren Integuments legen 
sich allmählich, an der Mikropyle beginnend, 
aneinander, der leere oder mit Plasma und Kern- 
resten erfüllte Embryosack kann unter Umständen 
längere Zeit inmitten degenerierter Nuzelluszellen 
erhalten bleiben; zum Schluß umschließt das 
innere Integument, ganz von dem äußeren, dessen 
äußere Epidermis am längsten der Auflösung 
widersteht, getrennt, nur noch einen sehr schmalen 
Raum, den die Nuzelluszellenreste einnehmen. 
Die Degeneration der Samenanlagen schreitet in 
der Längsrichtung des Fruchtknotens von oben 
nach unten fort. Während am oberen Frucht- 
knotenende schon alles vertrocknet ist, können 

“ iana. unten noch einigermaßen gut erhaltene Samen- 

fa cay 3 * anlagen sich anfinden; dieser Unterschied in der 

Längsrichtung konnte auch, allerdings längst 

nicht so ausgeprägt, bei der Embryosackentwicklung festgestellt werden. 

Der Embryosack fängt gewöhnlich schon früher als die anderen Gewebe 

der Samenanlage an, Degenerationserscheinungen zu zeigen. Die Syn- 

ergiden sind sehr vergänglich, der Polkern kann dagegen sehr oft noch 
lange Zeit gefunden werden. 

Einige wenige Male wurde Teilung des Polkerns vermutet. Es waren 
dann in obliterierenden Embryosäcken statt eines Kernes zwei, einmal 
sogar drei freie Kerne (Abb. 7) sehr dicht nebeneinanderliegend in der Mitte 
des Embryosackes zu sehen. TACKHOLM (1915) beobachtete ähnliches bei 
Fuchsia procumbens, F. „Marinka‘‘ und Godetia Whitneyi. Diese Er- 
scheinung als Anfänge von parthenogenetischer Endospermentwicklung 
zu bezeichnen, dürfte aber wohl nur dann berechtigt sein, wenn man 
daneben auch weiterentwickelte Stadien von endospermartigen Gebilden 
finden würde. Ob sie durch Anstich oder Quetschung verursacht wird, 
läßt sich angesichts der Seltenheit ihres Auftretens nicht sagen (s. unten). 
Sie wurde nicht in unbehandelten Fruchtknoten beobachtet; der ge- 
zeichnete Embryosack entstammt einem gequetschten Fruchtknoten. 








Abb. 7. 
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Gegen Ende der Vegetationsperiode geht die Entwicklung der Embryo- 
säcke langsamer vor sich als während der übrigen Blühzeit, nicht nur ab- 
solut, sondern auch im Vergleich zu der des Perianths, so daß zu Blüte- 
beginn unfertige Embryosäcke, Tetraden, aber auch noch frühere Stadien 
gefunden werden (vgl. HaBERLANDT 1927, S. 35f.). Die Entwicklung der 
Integumente kann gehemmt und die der Nuzelli gefördert sein, so daß 
es zur Bildung von sog. ,,Pfropfennuzellis“ (vgl. RupLorr und Scumipt 
1932) kommen kann. 

Bemerkenswert sind die besonders 1934 beobachteten Verhältnisse 
an den angeschwollenen Fruchtknoten der dekapitierten Blütenstände 
(vgl. Abb. le und S.303). Auch die Samenanlagen konnten beträchtlich 
vergrößert sein (Abb. 8a u. b). Abb. 8a wurde von einem am 18. 10., 
30 Tage nach der Kastration fixierten Fruchtknoten aufgenommen, da- 
neben, Abb. 8b, das Bild eines unbehandelten Fruchtknotens einer nicht- 
kastrierten Blüte bei gleicher Vergrößerung zu Blütebeginn. Die Samen- 
anlagen zeigen eine erstaunliche Hypertrophie, besonders die Funiculi 
und die Chalazen, und haben dadurch eine veränderte Form erhalten. 
Auch die Nuzelluszellen sind zum Teil hypertrophiert. Trotz der Größe der 
Samenanlagen waren aber nicht die für die Samenbildung charakteristi- 
schen Vorgänge eingetreten. Die Samenanlagen scheinen empfindlicher 
zu sein als z. B. die Fruchtknotenwände, denn in den Fruchtknoten, die 
alle ungefähr gleich groß waren, traten Samenanlagen auf, die gegenüber 
den Samenanlagen zu Blütebeginn nur etwas vergrößert waren, in anderen 
Fruchtknoten wieder obliterierte Samenanlagen, die die Größe der in 
Abb. 8a abgebildeten zeigten, in anderen Mittelgrößen. Meistens waren 
die Embryosäcke obliteriert und ließen zum Teil noch Kernreste erkennen, 
die aber eindeutig dem Gametophyten angehörten. In anderen, selteneren 
Fällen waren noch Embryosackbestandteile zu deuten. Auffällig war eine 
starke Gonenkonkurrenz: so enthielt z. B. die Hälfte eines Fruchtknotens 
90 vierkernige Embryosäcke, 19 Zwillingsembryosäcke, 1 zwölfkernigen 
Embryosack, 8 Embryosäcke, in denen die vierte Gone zweikernig 
geworden war und noch andere, undeutbare Stadien. Daß die Frucht- 
knoten und Samenanlagen eine so lange Zeit nach der Kastration noch 
nicht völlig degeneriert waren, ist auf den ersten Blick auffällig, wird 
aber verständlich durch die Tatsache, daß die Entwicklung im Spät- 
herbst, wohl infolge der niedrigen Temperaturen sehr langsam verläuft. 

Diese Beobachtungen können nun mit den Ergebnissen der Unter- 
suchungen von RUDLOFF und ScHMIDT (1932) in Zusammenhang gebracht 
werden. RUDLOFF und SCHMIDT untersuchten den Einfluß ungünstiger 
Witterungsverhältnisse auf die Reduktionsteilung und die Embryosack- 
bildung und fanden u.a., daß die Reduktionsteilungen in den Samen- 
anlagen zwar weniger gestört waren als in den Mikrosporangien, daß aber 
Schädigungen im somatischen Gewebe der Samenanlagen auftraten. Für 
Oenothera muricata war der Verfall ganzer Samenanlagen charakteristisch, 
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daneben waren aber auch Hypertrophieerscheinungen, häufig auch 
zwei Embryosackmutterzellen (11,8%), die Doppeltetraden lieferten, 





b 
Abb. 8. Oenothera Lamarckiana. a Fruchtknoten und Samenanlagen, gegen Ende der 
Vegetationsperiode, hypertrophiert (vgl. Abb. 1e); b normal, zu Blütebeginn. Vergr. 43mal. 


und Hemmung der Embryosackentwicklung zu beobachten. Bei Oe. cru- 
ciata wurden Pfropfennuzelli, Verfall fertiger Tetraden, ,,akzessorische“‘ 
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Samenanlagen und ,,Pseudoplazenten“ beobachtet, dagegen kein Ver- 
fall ganzer Samenanlagen. Bei Oe. R-Lamarckiana wurden gelegentlich 
Pfropfennuzelli und starke Hemmung der Reduktionsteilungen gesehen, 
im Material von RUDLOFF war der Verfall fertiger Embryosäcke häufig 
(Oe. r-lamarckiana verhielt sich ähnlich). Oe. Hookeri fiel durch die gleich- 
mäßige Hypertrophie der somatischen Zellen auf. ,,Ganzlich unab- 
hängig von der Störung der Embryosackbildung verhält sich deren Ent- 
wicklungstendenz. Das ergibt sich besonders klar aus dem Verhalten der 
Oe. cruciata, bei der unter normalen Bedingungen bei der Embryosack- 
bildung die obere Gone zu 80% bevorzugt wird, unter abgeänderten Be- 
dingungen aber die chalazal gelegene Gone in etwa 70% der Fälle zum 
Embryosack auswächst‘“ (RuDLoFF und Scamipr 1932, S. 166). Bei 
Oe. Hookeri war zwar die erste Gone überlegen, was von der normalen 
Entwicklung nicht abweicht, aber die vierte Gone regte sich in den meisten 
Fällen und war wenigstens bis zum Zweikernstadium „gesunder“. Die 
Autoren glauben „annehmen zu dürfen, daß als Hauptfaktor dieser 
Störungen — selbstverständlich in Zusammenhang mit den anderen 
meteorologischen Faktoren — tiefere Temperaturgrade und vor allem 
Temperaturschwankungen (Shocks) in Frage kommen“ (l.c., 8. 156). 
Weiter ist in diesem Zusammenhange HaBERLANDT (1927) zu erwähnen, 
der an Ende Oktober gesammelten Fruchtknoten von Oenothera La- 
marckiana einige Beobachtungen macht, auf Grund derer er von rein vege- 
tativer Ausbildung des Gametophyten spricht, ferner HAkAaNsson (1928, 
S. 157), der im Material von Oenothera lata, das Ende September ein- 
gesammelt wurde, sehr auffällige Störungen in den homöotypischen Tei- 
lungen fand. 

Auch für die von mir gemachten Beobachtungen lassen sich nach 
diesem wohl Temperaturschwankungen als Ursache heranziehen. Die 
Anschwellungen werden dagegen, wenigstens primär, durch die De- 
kapitierungen, die doch wahrscheinlich einen Nährstoffüberschuß für 
die noch am Blütenstand vorhandenen Fruchtknoten entstehen lassen, 
bedingt. Angesichts der Tatsache indessen, daß die Anschwellungen 
besonders stark 1934 auftraten, wäre eine graduelle Beeinflussung durch 
die Temperatur nicht ausgeschlossen. 

Die Anschwellung der Fruchtknoten könnte man vielleicht als An- 
satz zur Parthenokarpie charakterisieren. Über Parthenokarpie bei den 
Oenotheren ist mit einer Ausnahme nichts bekannt. 1913 waren von 
GATEs (1914, 1918) bei Oenothera novaescotiae an Pflanzen, die während 
der Vegetationsperiode normale, samengefüllte Früchte hatten, am 
19.11. einige große Früchte gefunden worden, die keine Samen ent- 
hielten. Besonders eine Pflanze zeichnete sich aus, obgleich samenlose 
Früchte ,,to a slightly less extent‘‘ auch an anderen Pflanzen vorkamen. 
„It seems possible“, schreibt GATES (1928, S. 446), „that in these late 
capsules the frost killed the embryos or the pollen at the time of 
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fertilization, and that the capsule wall, already stimulated by the entrance 
of pollen tubes or by fertilization, then continued its development.“ 
Bemerkenswert ist, daß auch hier die Parthenokarpie gegen Ende der 
Vegetationsperiode auftrat. — 

Beziehungen zwischen Größe der Fruchtknoten, Größe der Samen- 
anlagen, Embryosackentwicklung und Anstich oder Quetschung konnten 
nicht gefunden werden. 

Der Anstich mit der dicken Nadel rief etwas mehr Wundgewebe her- 
vor als der mit der dünnen, doch war der Unterschied unerheblich. All- 
gemein läßt sich feststellen, daß die Wundgewebebildung im Laufe der 
Monate August, September, Oktober etwas zunimmt. Sie ist deutlich 
stärker in normalen, infolge Samengehalt sich entwickelnden Frucht- 
knoten als in Fruchtknoten kastrierter Blüten, auch setzt sie in ersteren 
früher ein, schon nach ein paar Tagen, und hat das Maximum dann nach 
12—15 Tagen erreicht. 

An der Wundgewebebildung war die Fruchtknotenwand weitaus am 
stärksten beteiligt. In der angestochenen Fruchtknotenwand folgten, 
vom Stichkanal aus gesehen. auf die Schicht von abgestorbenen Zellen 
ein oder zwei Lagen von in Richtung zum Stich stark verlängerten, nicht 
geteilten Zellen (,,iiberschlagene“ Zellen). Hinter diesen Zellen waren 
dann sehr viel Teilungen bzw., von den zu innerst gelegenen Zellenlagen 
des Endokarps ausgehend, sehr umfangreiches Kallusgewebe zu beob- 
achten. Von der Fruchtknotenachse wird in der Regel nur Kallus 
gebildet und nicht immer so umfangreich, daß die Stichkanäle zu- 
gewuchert werden. Sehr schön war die Garmssche Regel zu beobachten: 
Zunahme der Teilungstätigkeit vom Exo- über das Meso- zum Endokarp. 
Auch bei der Kallusbildung war das festzustellen. Während die innere 
Fruchtknotenwandepidermis und die darunterliegenden Schichten ein 
zum Teil außerordentlich umfangreiches Kallusgewebe erzeugen konnten, 
bildete die äußere Epidermis im günstigsten Falle kallöse Vorwölbungen 
einzelner Zellen aus. 

Ließen schon die Fruchtknoten bei äußerlicher Betrachtung oft die 
Schädigung durch den Anstich erkennen, so noch mehr die Samen- 
anlagen bei mikroskopischer Betrachtung. Die meisten Samenanlagen 
waren deutlich durch den Anstich geschädigt. Wundgewebe der Samen- 
anlagen war recht selten vorhanden und nie umfangreich: einige Teilungen, 
häufiger Kallus. Das äußere Integument war am meisten daran beteiligt. 
Daß einige Zellen des inneren Integumentes und des Nuzellus sich teilten, 
oder daß einige Zellen sich kallusartig vorwölbten oder vergrößerten, 
wurde gelegentlich beobachtet. Der Anstich mochte gelegen sein, wie er 
wollte, sei es, daß er eben am Nuzellus vorbeiging, sei es, daß er die Samen- 
anlagen nur gestreift hatte, sei es, daß er den Embryosack durchstochen 
hatte, in keinem Fall wurden Nuzelluszellen oder Zellgruppen beobachtet, 
die sich infolge des Anstichs oder der Quetschung in einer Weise in den 
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Embryosack kallusartig vorwölbten oder gar plasmareich wurden, daß 
man von Nuzellarembryoinitialzellen hätte reden können. Das von den 
Samenanlagen gebildete spärliche Wundgewebe wich in keiner Weise 
von dem der anderen Gewebe ab. Auch Garms (1933), der als erster ein- 
gehend die Wundheilung an Früchten untersucht hat, betont mehrfach 
(l. c. S.450, 481, 485, 513) die Empfindlichkeit und geringe Reaktions- 
fähigkeit junger Samenknospen. 

Verwachsungen des umfangreichen Fruchtknotenwandkallus mit 
dem geringer entwickelten, vom äußeren Integument der Samenanlagen 
gebildeten Kallus oder Verwachsungen mit jungen Samen kamen vor. 
Die Verwachsung konnte sehr innig sein. Kallus konnte auch in die 
obliterierenden Samenanlagen hineinwachsen. Die Kalluszellen waren 
dort zum Teil sehr groß und nahmen ganz oder teilweise den Raum ein 
zwischen dem äußeren und inneren Integument oder den Raum des 
ehemaligen Nuzellus, von dem teils nur noch zerdrückte Reste, teils aber 
noch lebende Zellgruppen gefunden wurden. Aber auch dann waren die 
Reaktionen des Nuzellus recht gering. 

Reaktionen an Samen wurden nur sehr wenige beobachtet, können 
aber wesentlich stärker als an unbefruchteten Samenanlagen sein (vgl. 
auch Garms 1933). Sie beschränken sich in der Regel auf die Samen- 
schale. Dieses hängt damit zusammen, daß die Samenanlagen, die zur 
Zeit der Befruchtung oder höchstens 3 Tage später verletzt worden sind, 
sehr schnell und ausgiebig wachsen. Entweder vernarbt die Wunde sehr 
rasch und ist später nicht mehr zu erkennen, oder die Samenanlagen 
sind so stark verletzt, daß sie obliterieren und von den sie umgebenden 
heranwachsenden Samen darin noch gefördert werden. 

Einmal wurde im Fruchtknoten einer bestäubten Blüte ein junger 
Same gefunden, der statt eines großen Embryosackes nur ein sehr kleines 
Loch aufwies. Dieser Same war angestochen worden; an der Wund- 
reaktion beteiligte sich hauptsächlich der Karpellrand, aber auch das 
äußere wie das innere Integument hatten reagiert. Das Wundgewebe hatte 
den Embryosack fast ganz zugewuchert. 11 Endospermkerne waren in 
der Mitte des kleinen Loches zu beobachten. 

Quetschung erzeugte nur wenig Wundgewebe. Es bestand haupt- 
sächlich aus Kallus, der von einzelnen Zellen oder kleinen Zellgruppen ge- 
bildet wurde. Einige Teilungen wurden jedoch auch beobachtet. Das 
durch Quetschung erzeugte Wundgewebe beschränkte sich im wesent- 
lichen auf die innere Fruchtknotenwandepidermis und auf einige darunter 
liegende Zellen; es war am stärksten und häufigsten in den Ecken der 
Fruchtknotenfächer zu finden, trat aber auch an den Karpellrändern auf. 
Starke Quetschungen riefen große Risse in der Achse und in den Plazenten 
hervor, in die aber nur selten einige Kalluszellen eindrangen. An Samen- 
anlagen waren meistens nur abgestorbene, besonders an der äußeren Epi- 
dermis befindliche Zellen zu finden. In gequetschten Samenanlagen 
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konnte man manchmal auch die von HABERLANDT (1921, S. 702) beschrie- 
bene Erscheinung beobachten, daß einzelne Zellen der Integumente, 
seltener die des Nuzellus, sich während der Degeneration der übrigen 
Zellen abrundeten und auch etwas vergrößerten. Dies trat aber ganz 
gelegentlich auch in unbehandelten Fruchtknoten auf. An Samen wurde 
Wundgewebebildung infolge Quetschung nicht gefunden. 

Die mit Oenothera missouriensis bestäubten Fruchtknoten waren, wie 
schon oben erwähnt, etwas angeschwollen (vgl. Abb. 1d): Ansatz zur 








Abb. 9. Oenothera Lamarckiana. Wundg b ktion zweier Plazenten eines Frucht- 
knotens, dessen Narbe mit Pollen von Oenothera missouriensis belegt worden war. Vergr. 
43mal. 





Parthenokarpie infolge des Bestäubungsreizes. Die in ihnen enthaltenen 
Samenanlagen waren alle obliteriert. Pollenschläuche wurden nicht ge- 
funden. Der Pollen ist keimfähig (vgl. S. 307), wird aber wohl in dem 
Lamarckiana-Griffel nicht sehr lange Schläuche ausbilden. In einem dieser 
Fruchtknoten wurde eine starke Wundgewebebildung zweier Plazenten 
beobachtet (Abb. 9). Die Größe der normalen Plazenten ist in dem- 
selben Bilde rechts zu sehen. Von demselben Anstich wurde eine Samen- 
anlage getroffen, welche die stärkste beobachtete Wundgewebebildung 
einer unbefruchteten Samenanlage zeigte. Das äußere Integument zeich- 
nete sich am meisten aus, aber auch der Nuzellus hatte in seinen äußeren 
Zellschichten mit Teilungen reagiert, der übrige Teil des Nuzellus war 
obliteriert und hatte den Embryosack völlig zerdrückt. Nicht nur 
in der Anschwellung, sondern auch in der Wundgewebebildung konnte 
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also, in diesem einen Fall, Gleichheit mit normalen. Früchten festgestellt 
werden. 

Es wurde nun sehr genau darauf geachtet, ob sich in den gesunden 
und tauben Samen der bestäubten Fruchtknoten apomiktisch entstandene 
Embryonen oder sonstige anormale Gebilde befanden, etwa in der Art der 
Nuzellarwucherungen, die MicHAELIs (1925) bei der Kreuzung Epilobium 
Lysimachia x Chamaenerion neben kranken Bastardembryonen gefunden 
hat. Weder die tauben Samen, deren Nuzellus sehr bald schrumpfte, noch 
die gesunden Samen zeigten indessen bei genauester Durchsicht etwas 
Ähnliches. 

Die angeschwollenen Fruchtknoten der Blüten, die vor dem 22. 8. 34 
„kastriert“ worden waren (vgl. S. 301), enthielten eindeutig normale 
Samen und Embryonen. Die Fruchtknoten der mit wenig Pollen beleg- 
ten Blüten enthielten — außer den normalen oder tauben Samen, die 
durch normale Befruchtung entstanden waren — nur obliterierte oder 
obliterierende Samenknospen. Der Samengehalt schwankte bei den 
mikroskopisch untersuchten Fruchtknoten, deren Knospen bei offenen 
Antheren ‚‚kastriert‘‘ worden waren, zwischen 0 und 14; es konnte keine 
Beziehung zwischen dem Anstich und der Zahl der Samen gefunden 
werden. Die Fruchtknoten der 1936 mit Fuchsia-Pollen bestäubten 
Blüten enthielten nur obliterierte Samenanlagen. 

Angesichts dieses negativen Ergebnisses bei Oenothera Lamarckiana 
wurden nun auch die zu den Versuchen verwendeten Arten Fuchsia 
„Marinka‘ ,Ornithogalum nutans und Tulipa Gesneriana zytologisch unter- 
sucht. Da auch deren Untersuchung ein im HABERLANDTschen Sinne 
negatives Ergebnis zeitigte, sollen sie nur kurz besprochen werden. 

Den Angaben von TÄckHoLM (1915) über anormale Embryosackent- 
wicklung bei Fuchsia ,,Marinka“ kann nichts hinzugefügt werden. Einige 
Male wurden Embryosäcke beobachtet, die 10—12 Kerne hatten, einmal 
wurden statt eines Polkerns vier sehr polkernähnliche Kerne gesehen, 
die in der Mitte des Embryosackes dicht aneinander unter den Synergiden 
und der Eizelle lagen, einmal wurde Umkehrung der Polarität des Embryo- 
sackes gefunden. Die Embryosäcke beginnen mehr oder minder früh mit 
der Obliteration, denen die Nuzelli, von innen beginnend, bald folgen. 
Die Wundgewebebildung verläuft sowohl in der Fruchtknotenwand als 
auch in den Samenanlagen ähnlich wie bei Oenothera. Obwohl die Vor- 
bedingungen für die Embryobildung hier offenbar denkbar günstig sind 
(vgl. S. 316), wurden keine Wucherungen oder Vorwölbungen der Nuzelli 
beobachtet. 

Ornithogalum nutans zeigt sehr wenig Wundgewebebildung. Es kommt 
hier nur gelegentlich zur Ausbildung von Kallusblasen und zu starken 
Streckungen einzelner Zellen, selten konnten Teilungen beobachtet 
werden. Die Fruchtknoten zeigten äußerlich ein starkes Wachstum 
(vgl. Abb. 2); es handelt sich um reines Streckungswachstum. Die Samen- 
anlagen vergrößern sich nach Blütebeginn etwas; doch obliteriert der 
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mikropylare Teil des Embryosackes sehr früh, während die Antipoden sehr 
widerstandsfähig sind (vgl. SCHNARF 1928, S. 173). Reaktionen der Samen- 
anlagen konnten beobachtet werden, doch führen sie bei noch so günstigem 
Anstich nie zu irgendwelchen Vorwölbungen oder gar zur Bildung von 
Adventivembryonen. HABERLANDT (1922) beobachtete das letztere eben- 
falls bei Ornithogalum umbellatum ; Ansatz zu Parthenokarpie konnte er 
bei dieser Art anscheinend nicht beobachten. 

Auch Tulipa Gesneriana zeigte in der Wundgewebebildung ein ähnliches 
Verhalten wie Ornithogalum. Die Embryosäcke werden, wie schon Ernst 
(1901, S. 49) feststellte, erst 8—10 Tage nach Blütebeginn fertiggestellt. 
In 12 Tage nach Blütebeginn fixierten Fruchtknoten konnte Befruchtung 
beobachtet werden. In bestäubten Fruchtknoten, 21 Tage nach Blüte- 
beginn fixiert, wurden Adventivembryonen mit zum Teil bis zu 8kernigen 
Zellen gefunden!. In allen untersuchten Entwicklungsstadien kamen 
Samenanlagen mit degeneriertem Embryosack vor. Die angestochenen 
Fruchtknoten kastrierter Blüten enthielten nur obliterierte oder oblite- 
rierende Samenanlagen. Einige wenige Fruchtknoten (vgl. S. 313) waren 
ja mehr oder weniger stark angeschwollen. Deren Samenanlagen hatten 
sich sehr durch starke Streckung der einzelnen Zellen vergrößert und 
enthielten völlig leere oder degenerierte Embryosäcke. Parthenokarpie 
bei Tulipa Gesneriana wurde schon von Ernst festgestellt, der sagt, daß 
die Art zu den Pflanzen gehört, „welche nicht nur der Selbstbestäubung 
großen Widerstand entgegensetzen, sondern auch bei Fremdbestäubung 
häufig nur taube (leere) Samen entwickeln, während die Karpelle an- 
scheinend zu völliger Reife gelangen“ (1. c., S. 38), und BAMBACIONI (1932) 
konnte das vollauf bestätigen. Adventivembryonie oder auch nur An- 
satz dazu infolge der Anstiche oder der Quetschungen konnte auch hier, 
wo sie doch infolge der Bestäubung eintreten kann, nicht beobachtet 
werden. 

Überblicken wir die Versuchsergebnisse, so müssen wir feststellen, 
daß das eingangs dieser Arbeit als notwendig für den Nachweis der 
HaBERLANDTschen Nekrohormontheorie zu fordernde Ziel, weitentwickelte 
Adventivembryonen experimentell zu erzeugen, nicht erreicht worden 
ist, und daß unsere Hoffnung, es könnten apomiktische Embryonen oder 
wenigstens deren junge Entwicklungsstufen in den bestäubten verletzten 
Fruchtknoten zu finden sein, sich nicht erfüllt hat. 


E. Besprechung. Deutung der HaerLanntschen Befunde. 
Wie sind nun aber angesichts unserer durchaus negativen Befunde 
HABERLANDTs Ergebnisse zu deuten? Eine mögliche Erklärung könnte 
die folgende sein: Man könnte nämlich sagen, daß unsere Nachprüfung 


1 Vgl. BamBAcıonı-MEZZETTI im Gegensatz zu ERNST (1901): Nach letzterem 
entwickelt sich aus der befruchteten Eizelle ein Vorkeimträger, an dem mehrere 
Embryonen entstehen können, nach ersterer wird der junge Eiembryo von Adventiv- 


embryonen verdrängt. 


| 
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bei Oenothera Lamarckiana deshalb negativ verlaufen sei, weil ein Ver- 
suchsmaterial von Oenothera Lamarckiana verwendet worden ist, das 
genetisch anders konstituiert war als das von HABERLANDT benutzte. Es 
ist ja nicht einmal unwahrscheinlich, daß sich HABERLANDTs Pflanzen 
in der einen oder der anderen Eigenschaft von den meinigen unterscheiden, 
jedenfalls aber werden sich die Unterschiede innerhalb der Artgrenze 
bewegen. Sie könnten etwa damit zusammenhängen, daß bei HABER- 
LANDTs Form ein Gen oder eine Gengruppe vorhanden wären, die es be- 
dingten, daß Wundhormone entstehen und Adventivembryonie auslösen, 
während bei meiner Form diese Gene fehlten oder unwirksam wären oder 
in ihrer Wirksamkeit gehemmt würden. Das ist nicht unmöglich, wenn 
auch wohl nicht sehr wahrscheinlich. Man müßte dann aber die HABER- 
LANDTsche Hypothese, daß Wundhormone die Entstehung von Adventiv- 
embryonen auslösen könnten, bis auf weiteres nur für die von ihm ver- 
wendete Form von Oenothera Lamarckiana gelten lassen und könnte ihr 
eine allgemeine theoretische Bedeutung nicht zuerkennen. 

Für die weitere Besprechung von HABERLANDTs Ergebnissen sei zu- 
nächst eine kurze Übersicht über die letzteren gegeben. 

Die Mehrzahl der gequetschten Fruchtknoten ging in seinen Versuchen 
nach 1—3 Wochen zugrunde. ‚Allein auch diese absterbenden Frucht- 
knoten zeigten gegenüber den bloß kastrierten Vergleichsfruchtknoten 
insofern ein abweichendes Verhalten, als sie häufig länger grün blieben 
und später vertrockneten als diese..... Eine wenn auch geringe Anzahl 
von kastrierten und gequetschten oder angestochenen Fruchtknoten zeigte 
aber in fast jeder Versuchsreihe ein mehr oder minder ausgiebiges Wachs- 
tum. Sie wurden länger und dicker, ohne aber die Größe der normal sich 
entwickelnden Fruchtknoten zu erreichen‘ (HABERLANDT 1921 c, S. 698f.). 
Die mikroskopische Untersuchung zeigte sehr wenig Wundgewebebildung 
in den Fruchtknoten. Trotzdem waren Anomalien in den Samenanlagen 
zu beobachten: einige der Nuzelluszellen starben später ab, rundeten 
sich ab, waren relativ plasmareich und hatten größere Zellkerne; einige 
wuchsen heran, ‚einzelne erreichten fast die Größe des Embryosackes‘ 
(1. c., S. 702). Von den Embryosäcken sollten sich einige ,,geteilt“‘ haben, 
einmal wurde auch die Teilung einer Eizelle beobachtet. In einem ge- 
quetschten Fruchtknoten einer nichtkastrierten Blüte wurde ein ,,mon- 
ströser Nuzellarembryo‘ beobachtet. 

Weitergehend waren die Veränderungen in den angestochenen Frucht- 
knoten. Die Mehrzahl der angestochenen Fruchtknoten blieb „länger 
grün, auch fingen sie oft etwas zu wachsen und tonnenförmig anzuschwel- 
len an. Doch fielen auch sie schließlich vertrocknend ab; nur 7 Frucht- 
knoten bildeien eine Ausnahme ..... Am günstigsten war das Verhält- 
nis bei dem am 30. Juli begonnenen Versuch mit 6 kurz vor dem Auf- 
blühen der Knospen kastrierten Fruchtknoten, von denen 3 heranwuchsen, 
eine Länge von 15—17 mm und eine Dicke von 5 mm erreichten. Einer 
davon wurde nach 8, ein zweiter nach 14 Tagen fixiert. Die aus ihnen 
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hergestellten Schnittserien bildeten hauptsächlich das Beobachtungsmaterial 
für die nachstehenden Angaben‘ ! (S. 709). Die Untersuchung zeigte, daß 
von den Fruchtknotenwänden, Scheidewänden und Plazenten Kallus- 
haare, -blasen und -polster gebildet wurden. Auch an den Samenanlagen 
konnten namentlich die Epidermiszellen des äußeren Integuments, aber 
auch die innerste Zellenlage des äußeren wie des inneren Integuments 
wie auch der Nuzellus zuweilen Wucherungen zeigen. Einzelne Nuzellus- 
zellen konnten nach Art von Thyllen oder Kallusblasen in den Embryosack 
hineinwachsen oder einige Male ein kleines Polster bilden. Es „treten 
durch den Wundreiz ausgelöste Wachstumsvorgänge in den Samenanlagen 
und ihren Embryosäcken nur dann ein, wenn erstere direkt verletzt 
werden“ (l.c., S. 710). 

„Die bemerkenswertesten Erscheinungen waren in dem 14 Tage nach 
der Operation fixierten Fruchtknoten des am 30. Juli begonnenen Ver- 
suches festzustellen‘ (1. c., S. 711). Hier waren ‚einzelne Nuzelluszellen 
zu unregelmäßig getalteten, verzweigten, mehrzelligen Haaren ausgewach- 
sen“, die in den Embryosack hineinwucherten (leider wurde nicht das 
entsprechende Wundgewebebild oder die Anstichrichtung gegeben). 
Diese Haare stellen nun nach HABERLANDT die Vorstufen von Nuzellar- 
embryonen dar. ,,Wiederholt nahmen diese Sprossungen den Charakter 
von mehr oder minder vollkommen ausgebildeten Nuzellarembryonen 
an.“ Er beobachtete in demselben Fruchtknoten einige solcher mon- 
ströser Embryonen, von denen zwei, in einer Samenanlage an den gegen- 
überliegenden Wänden des Embryosackes liegend, ausführlich beschrieben 
werden. Der eine Embryo ist 12-, der andere 7zellig, beide haben 
einen deutlichen Suspensor. Die sie enthaltende Samenanlage ist am 
Rande vom Anstich gestreift und zeigt Reaktionen in der Samenschalen- 
epidermis. Gleichzeitig trat parthenogenetisches Endosperm auf. „Die 
parthenogenetische Entwicklung des Endosperms in den verletzten 
Samenanlagen kastrierter Fruchtknoten läßt sich dagegen jedesmal 
beobachten, wenn Nuzellushaare oder Nuzellarembryonen entstehen“ 
(l.e., S.717). Drei Teilungsbilder werden gegeben, nach denen das 
Endosperm haploid ist. Damit sind im wesentlichen die HABERLANDT- 
schen Ergebnisse dargestellt. 

Vergleichen wir die HABERLANDTschen Angaben mit meinen Befunden, 
so stellen wir fest, daß einige Beobachtungen HABERLANDTs nicht bestätigt 
werden konnten. So weist HABERLANDT darauf hin, daß einige der an- 
gestochenen und gequetschten Fruchtknoten im Vergleich zu den Kon- 
trollfruchtknoten länger frisch und grün blieben, ja zum Teil starkes 
Wachstum zeigten, was sich in meinen Versuchen niemals beobachten 
ließ. Nun sind die Versuche HABERLANDTs nicht sehr zahlreich (insgesamt 
bestimmt nicht über 300), und wir wiesen schon oben (vgl. 8. 302f.) darauf 
hin, daß individuelle Unterschiede von Fruchtknoten zu Fruchtknoten und 
Pflanze zu Pflanze in bezug auf Aussehen und An-der-Achse-bleiben bei 


1 Von mir gesperrt. 
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nicht sehr zahlreichen Versuchen zu irrigen Schlüssen verführen können, 
wenn man nur makroskopisch beobachtet. Natürlich können wir diese 
Unterschiede nur heranziehen, um die geringen Anschwellungen, nicht 
aber um die ja tatsächlich in den HaBERLANDTschen Versuchen auch auf- 
getretenen stärkeren Anschwellungen zu erklären. Auf diese werden 
wir unten näher eingehen. Weiter konnte ich keine ‚geteilten‘ Embryo- 
säcke beobachten, doch sind diese wohl wie HABERLANDT (1921c, 8.702) 
selbst es für möglich hält, durch Gonenkonkurrenz zu erklären. Ferner 
wurden von mir keine in den Embryosack vorgewölbten, plasmareichen 
Nuzelluszellen, die Nuzellarembryonen hätten darstellen können, und auch 
keine „Anfänge der parthenogenetischen Entwicklung der Eizelle‘ ! 
beobachtet. Der wichtigste und maßgebende Unterschied zwischen den 
beiden Untersuchungen besteht jedoch eben darin, daß von mir keine 
Embryonen in Fruchtknoten kastrierter Blüten und keinerlei Anzeichen 
für die mögliche Entstehung von Embryonen infolge Anstich oder 
Quetschung gefunden wurden. Die Aufgabe wird also jetzt sein, diesen 
Unterschied nach Möglichkeit aufzuklären. 


Mit den HABERLANDTschen Ergebnissen könnten noch einige als 
abnorm bekannte Vorgänge im Nuzellus in Zusammenhang gebracht 
werden und danach vermutet werden, daß Oenothera für derartige 
Untersuchungen an und für sich kein schlechtes Versuchsmaterial sei. 
HABERLANDT (l. c., S. 715) weist selbst auf die Ähnlichkeit der von ihm 
beobachteten Embryonen mit den von RENNER (1914/14) beobachteten 
kranken Bastardembryonen (Oenothera muricata x biennis) hin. Er glaubt 
aus der Ähnlichkeit der beiden Bilder und im Verein mit der Beobachtung 
RENNER: (I. c., S. 127), daß die Nuzelluszellen, die an den Chalazapol 
des Embryosackes angrenzen, mitunter beträchtlich heranwachsen, was 
in gesunden Samen niemals beobachtet wurde, schließen zu dürfen, 
daß RENNER anscheinend Nuzellarembryonen beobachtet hat. 1925 fand 
MicHAELIS bei der Kreuzung von Epilobium Lysimachia x Chamaenerion 
adventivembryoähnliche Gebilde, die aus Nuzelluszellen entstehen; ,,sie 
gleichen ganz den Bildungen, die HABERLANDT (1921) durch Verwundung 
in den Embryosäcken von Oenothera erzielte. Doch kann von Adventivem- 
bryonen kaum die Rede sein“ (l. e., S. 64). Endlich beobachtete 
HAxKansson (1928, S. 159) im Material von Oenothera lata, das Ende 
September fixiert worden war, „daß die Nuzelluszellen, die in der 
Umgebung der sporogenen Zellen lagen, mehr oder weniger stark 
hypertrophiert waren, wobei es auch zu einer Vergrößerung ihrer 
Kerne kommen konnte“. Einmal beobachtete er in einem sehr jungen 
Fruchtknoten (noch keine Makrosporen) 2 sehr stark hypertrophierte 


1 HABERLANDT bezeichnete damit die 2mal von ihm gemachte Beobachtung, 
daß der Kern der Eizelle in einer kopfförmigen Ausstülpung lag und so der Eindruck 
erweckt wurde, daß er sich zur Teilung anschicken würde, bzw. die Beobachtung 
eines anscheinend zweizelligen Gebildes, das aber nur einen Kern in der sog. Sus- 
pensorzelle enthielt. 
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Nuzelluszellen, die eine 2kernig, die andere in Teilung. Auf die Unter- 
suchungen von TAckHoLM (1915) und RupLorr und Scumipt (1932) 
sei nur kurz verwiesen. 

HABERLANDT (1927, S.39, Anm.) geht nun auf die Bemerkung von 
MicHAELIS, daß es sich bei den von ihm beobachteten Bildungen kaum 
um Adventivembryonen handele, folgendermaßen ein. ‚Für die von mir 
beobachteten Gebilde trifft diese Behauptung jedenfalls nicht zu, wenig- 
stens nicht für so typisch entwickelte, bereits vielzellige Adventivembryo- 
nen, wie ich sie in Abb. 7 (S. 713) meiner Arbeit abgebildet und beschrieben 
habe. Von diesen aber führen alle Übergänge hinab zu einzellig bleibenden 
Nuzelluszellen, die sich tief in den Embryosack hineinwölben, und die 
man deshalb gleichfalls als rudimentär gebliebene Adventivembryonen 
bzw. als Initialen solcher ansprechen darf.‘ 

Danach hängt also alles ab von der Deutung der beiden, in einer Samen- 
anlage befindlichen und in HABERLANDTs Abb. 7 abgebildeten Embryonen, 
und wenn es sich also herausstellen sollte, daß diese Gebilde normal 
durch Befruchtung und nicht durch Anstich entstanden sein können, 
dann müßte damit der Nachweis dafür, daß die Nekrohormontheorie 
die Nuzellarembryonie und andere apomiktische Vorgänge im Embryo- 
sack erklärte, bis auf weiteres als noch nicht erbracht gelten. Eben 
dieses läßt sich nun äußerst wahrscheinlich machen. 

Wir erinnern uns dabei an HABERLANDTs Bemerkung, daß das wich- 
tige Material für seine Beobachtungen die Fruchtknoten von 2 Blüten 
waren, die am 30. Juli kurz vor dem Aufblühen der Knospen kastriert 
worden waren. Knospen, die kurze Zeit vor dem Aufblühen sind, pflegen 
aber bei Oenothera Lamarckiana in den meisten Fällen schon geöffnete 
Antheren zu haben. HABERLANDT selber bemerkt hierüber: ,, Eine wich- 
tige Fehlerquelle besteht bei unserer Pflanze darin, daß sich die Antheren 
gewöhnlich schon in der Knospe, die dem Aufbrechen nahe ist, öffnen 
und den Pollen entleeren. So ist also Selbstbestäubung vor der Kastration 
nicht ausgeschlossen. Tatsächlich findet sie aber nur sehr selten statt, 
denn in den schräg aufgerichteten Blütenknospen ragen zur Zeit, in der 
sich die Antheren häufig öffnen, die Griffel mit den noch vereinigten 
Narbenlappen schon 10—12 mm über die Antheren empor, so daß die 
Selbstbestäubung höchstens bei starkem Wind, wenn die Knospen nach 
abwärts gebogen werden, stattfinden könnte. Auch dann ist sie sehr 
unwahrscheinlich, da die Pollenkörner mittels Viscinfäden zusammen- 
hängen. An sorgfältig aus den Knospen herauspräparierten Narben 
habe ich ebensowenig wie HERIBERT-NILsson (S. 114) bei genauer 
Untersuchung mit einer stark vergrößernden Lupe oder mit dem 
Mikroskop auch nur ein einziges Pollenkorn an der Narbe haften gesehen“ 
(S. 697). 

In meinen Versuchen stellte indessen das Kastrieren von Blüten erst 
kurz vor dem Aufblühen eine wesentliche Fehlerquelle dar, wie sich 
gleich nach Versuchsbeginn 1934 gezeigt hatte: einige Fruchtknoten der 
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so spät kastrierten Blüten, darunter auch sonst unbehandelte Frucht- 
knoten, bargen Samen. Diese Samen enthielten Embryonen, von denen 
sich einwandfrei feststellen ließ, daß sie durch Befruchtung der Eizelle 
entstanden sein mußten (vgl. S.331). Ferner wurden 1935 Versuche 
angestellt mit Fruchtknoten, deren Knospen offene Antheren besaßen, 
und die zu diesem Zeitpunkt, also kurz vor dem Aufblühen befindlich, 
, kastriert“ wurden. Die meisten Fruchtknoten fielen ab, die nicht ab- 
gefallenen zeigten teilweise Anschwellungen und wurden auf Samen 
untersucht; sie enthielten durchschnittlich 2 Samen (vgl. S. 307, Tab. 4). 

Es muß nach alledem mit sehr großer Wahrscheinlichkeit angenommen 
werden, daß in HABERLANDTs Versuchen wegen ungenügender Kastrierung 
doch Bestäubungen vorgekommen sind. Dann aber werden seine Beob- 
achtungen zum großen Teil verständlich. Erstens ist damit an den beiden 
von ihm abgebildeten Embryonen das Vorhandensein eines Suspensors 
nicht mehr auffällig (Nuzellarembryonen haben ja in der Regel keinen 
oder keinen deutlichen Suspensor), zweitens ist das Auftreten des Endo- 
sperms schon eher verständlich, und drittens ist damit die Erklärung 
der Ähnlichkeit seiner „monströsen Nuzellarembryonen‘ mit den von 
RENNER beobachteten Bastardembryonen gegeben. HABERLANDT ver- 
mutete ja wegen der Ähnlichkeit beider Bilder, daß RENNER Nuzel- 
larembryonen beobachtet hat. Wir führen umgekehrt die Ähnlichkeit 
beider als Stütze für unsere Annahme an, daß HABERLANDT keine 
Nuzellarembryonen, sondern normale, durch Befruchtung entstandene 
Eiembryonen gesehen hat. 

Diese Deutung scheint nun aber insofern auf Schwierigkeiten zu stoßen, 
als in der einen Samenanlage zwei Embryonen gefunden wurden. Diese 
Schwierigkeit wird aber dadurch behoben, daß bei Oenothera gar nicht so 
selten Zwillingsembryosäcke vorkommen, wie das oben ausführlich dar- 
gelegt wurde. Nun konnten zwar RENNER und HAKansson bei Oenothera 
Lamarckiana keine Gonenkonkurrenz beobachten und HoEPPENER und 
RENNER (1929, S. 30) fanden unter 90 Samenanlagen keine einzige, 
„in der sicher die unterste Gone zur Entwicklung kam, wenn sie sich 
auch mitunter etwas vergrößerte‘; doch muß darauf hingewiesen werden, 
daß Renner (1921, S.612) das gelegentliche Vorkommen für wahr- 
scheinlich hält, es aber bei der geringen Zahl seiner Präparate nicht beob- 
achten konnte, und daß HÄxansson (1928, S. 132 und 157) nach seiner 
eigenen Angabe nur Stichproben gemacht hat und seine Stadien dafür 
zu jung waren. Dagegen wurde bei Oenothera Lamarckiana schon von 
GEERTS (1909, S. 141) ein Zwillingsembryosack beobachtet, ferner fand 
HABERLANDT sowohl 1921 (S. 102f.) als auch 1927 (S. 38 und Abb. 4) 
Zwillingsembryosäcke, und endlich konnten wir sie in unserem Material 
ja auch beobachten (vgl. S.318f. und Abb. 3—5). An der Befruchtungs- 
fähigkeit der Zwillingsembryosäcke kann nicht gezweifelt werden. In 
diesem Sinne äußert sich sowohl RENNER (1921, S.615f.) als auch 
GERHARD (1929, S.320), der die Befruchtungsfähigkeit prüfte: „Es 
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konnte also sichergestellt werden, daß bei der Ausbildung zweier Embryo- 
säcke so gut wie immer beide lebendig und damit befruchtungsfähig 
bleiben.‘‘ Hier ist ferner IsuıkawA (1918, vgl. Abb. 4) anzuführen, der 
sogar Befruchtung von zwei mikropylar nebeneinander gelegenen Embryo- 
säcken abgebildet und ausführlich beschrieben hat. TäckHorm (1915, 
S.295) sah bei Jussieua villosa in einer älteren Samenanlage zwei be- 
fruchtete Embryosäcke, und schließlich hat auch Renner (1921, S. 615f.) 
„ein paarmal bei verschiedenen Sippen aus einem Samen 2 Sämlinge‘ 
hervorgehen sehen. 

Es kannalso keinem Zweifel unterliegen, daß bei Oenothera Lamarckian 
zwei mikropylar gelegene befruchtungsfähige Embryosäcke vorkomme: 
können. Dabei ist es ohne Belang, ob diese durch Auskeimen zweieı 
Gonen einer Tetrade oder je einer Gone zweier Tetraden entstanden sind. 

Ob die Bestäubung vor dem Abschneiden der Blüte, in der Knospe 
also, oder später, infolge einer Keimung von Pollenkörnern auf dem 
Griffelquerschnitt stattgefunden hatte, ist ungewiß, doch ist das letztere 
nach den Versuchen von Katz (1925/26) nicht wahrscheinlich. Karz 
entfernte die Narben zahlreicher Arten, teilweise nur den Narbenkopf, 
teilweise auch noch die Hälfte des Griffels, und bestäubte dann (unter 
anderem Versuche mit Fuchsia), erzielte aber keine Pollenkeimung. 
Erforderlich dafür ist, daß das Narbensekret auf den Griffelstumpf 
gebracht wird, in manchen Fällen genügt auch schon Feuchthalten des 
bestäubten Griffelquerschnittes durch eine mit Wasser gefüllte Glas- 
kapillare. Dies wurde in meinen Versuchen ja nie getan, die Querschnitte 
trockneten in sehr kurzer Zeit an. Einige wenige Versuche, in denen die 
Querschnitte gleich nach dem Abschneiden mit Pollen belegt wurden, 
ergaben niemals Samenbildung. 

Es bleibt nun noch zu erörtern, wie die Befruchtung vonstatten 
gehen kann. Zwei Möglichkeiten bestehen, entweder ein oder zwei 
Pollenschläuche erreichen die Samenanlage. Erreichen zwei Pollen- 
schläuche die Samenanlage, so könnten, jetzt immer zwei mikropylar 
gelegene Embryosäcke vorausgesetzt, die Eizelle und der Polkern jedes 
Embryosackes befruchtet werden, und das Ergebnis wird sein: zwei 
Embryonen und Endosperm, das zwei befruchteten Polkernen ent- 
stammt. Unter Umständen könnte wohl auch irgendeine der vier Kern- 
verschmelzungen ausfallen. Erreicht nur ein Pollenschlauch die Samen- 
anlage, so bestehen folgende Möglichkeiten. Entweder es wird nur ein 
Embryosack befruchtet, der einen Embryo und Endosperm liefert; der 
andere Embryosack wird dann zerdrückt. Oder aber es finden in beiden 
Embryosäcken Kernverschmelzungen statt. Wenn die beiden Eizellen 
auf gleicher Höhe liegen (vgl. Abb. 3) und unter ihnen die Polkerne, so 
gelangen die Spermakerne zuerst an die Eizellen und werden sie voraus- 
sichtlich befruchten; denn es ist in einem solchen Fall wohl kaum anzu- 
nehmen, daß die Anziehungskraft des tiefer gelegenen Polkernes größer 
sei als die der Eizelle. Entwickelte sich in diesem Fall infolge des 
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Bestäubungsreizes, oder weil Embryonen vorhanden sind, Endosperm, so 
könnte es, und das ist der wahrscheinlichste Fall, haploid sein; oder es 
könnte diploid sein infolge Verschmelzung beider Polkerne. Letzten 
Endes wäre noch das gelegentliche Vorkommen dreier Spermakerne in 
einem Pollenschlauch zu berücksichtigen, das bei Oenothera von IsHIKAwA 
(1918) beobachtet wurde. In einem solchen Fall könnte ein diploides 
Endosperm (Verschmelzung des dritten Spermakernes mit einem der 
Polkerne, der andere Polkern zugrunde gehend) oder ein triploides (Ver- 
schmelzung aller drei Kerne) oder ein Gemisch aus diploidem und hap- 
loidem Endosperm (Verschmelzung vom Spermakern mit einem der Pol- 
kerne, das die Entwicklungserregung für den zweiten Polkern darstellt) 
entstehen. 

Entstammen beide Embryosäcke einer Tetrade — der wahrschein- 
lichere Fall (vgl. S. 320) — und befruchtet nur ein Pollenschlauch, so 
müßte einer der beiden entstehenden Embryonen komplex-homozygot 
sein und demzufolge absterben. Wahrscheinlich ist nun in den von 
HABERLANDT ausführlich beschriebenen Embryosack, angesichts der 
bestimmt nicht sehr zahlreichen, in den Fruchtknoten eingewachsenen 
Pollenschläuche, auch nur ein Pollenschlauch eingedrungen und hat hier 
die Entwicklung von zwei Embryonen bewirkt. Die ungleiche Ent- 
wicklung beider Embryonen — der eine 7-, der andere 12zellig — ließe 
sich deuten als eine Verzögerung der Entwicklung des einen Embryos, 
die vielleicht auf sein schließliches Absterben hinausläuft. Leiten sich 
dagegen die Embryosäcke von zwei Tetraden ab, so können beide Em- 
bryonen absterben oder beide, jedenfalls aus genetischen Gründen, am 
Leben bleiben. Befruchten zwei Pollenschläuche, so liegen die Verhält- 
nisse ähnlich. Eine sichere Entscheidung, welcher Fall vorlag, kann, 
da die beiden betreffenden Embryonen dafür zu jung sind, natürlich 
nicht getroffen werden. 

Ob das Endosperm haploid oder diploid ist, konnte HABERLANDT in 
diesem Fall nicht feststellen. Wahrscheinlich ist es aber, wie wir gezeigt 
haben, haploid. In einem anderen Embryosack desselben Fruchtknotens, 
der einen ,,monstrésen Nuzellarembryo“ enthielt, konnte HABERLANDT 
aber einige Teilungsbilder im Endospermbelag beobachten, die er auch 
abbildet. Nach diesen ist das Endosperm haploid. Man kann darin eine 
Wirkung des Anstichs sehen, die vor der Befruchtung des Polkerns eine 
Teilung und Entwicklung bewirkt haben müßte; ebensogut möglich 
ist aber auch die Annahme, daß die Befruchtung des Polkerns aus 
ircendwelchen Gründen unterblieben ist und eine Entwicklung des 
Endosperms infolge des Bestäubungsreizes oder der Embryoentwicklung 
eingesetzt hat. Immerhin könnte man in diesem Falle HABERLANDTs 
Deutung angesichts des in seiner Abb. 5A dargestellten Falles unter Um- 
ständen für zulässig halten. 

Diese Abbildung stellt ein in den Embryosack hineingewachsenes 
Nuzellushaar dar. Nach der Angabe HaBERLANDTs (I. c., S. 717), wonach 
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sich die parthenogenetische Entwicklung des Endosperms jedesmal beob- 
achten läßt, wenn Nuzellushaare oder Nuzellusembryonen entstehen, 
müßte auch in diesem Fall Endosperm vorhanden sein. Entweder sehen 
wir nun dieses Kallushaar als einen Embryo an, was aber nach seiner 
Form sehr unwahrscheinlich ist, dann wäre das Endosperm befriedigend 
erklärt. Oder aber wir sehen das Kallushaar als durch den Anstich 
bedingt an, was wiederum nach meinen Beobachtungen nicht wahr- 
scheinlich ist, dann müßte der Anstich, direkt oder indirekt, die Ent- 
wicklung des Endosperms verursacht haben. Leider sind weder Endo- 
sperm noch Anstich oder Wundgewebe in der Zeichnung angedeutet 
worden, so daß der Fall als durchaus unklar vorerst bestehen bleiben muß. 
Insbesondere müßte wohl noch geprüft werden, ob die allgemeine Be- 
merkung HABERLANDTs, auf die diese Überlegung aufgebaut war, zu 
Recht besteht, ob also auch in diesem besonderen Fall tatsächlich Endo- 
sperm vorhanden gewesen ist. 

Es lassen sich also, wie ich glaube gezeigt zu haben, fast alle Beob- 
achtungen HABERLANDTs, bestimmt aber die für den Nachweis der 
HABERLANDTschen Theorie entscheidenden, unter der Annahme deuten, 
daß wegen des nicht frühzeitig genug vorgenommenen Entfernens der 
Antheren Bestäubungen vorgekommen sind. 

Was nun endlich die angebliche Bestätigung von HABERLANDTs. _ 
Befunden durch die Arbeit HEDEMANNs (1931) anbelangt, so ist dazu — 
folgendes zu bemerken. HEDEMANN fand in Versuchen mit Mirabilis, 
deren Blüten bzw. Fruchtknoten kastriert und gequetscht oder an- 
gestochen wurden, einen zweizelligen Adventivembryo und viermal 
Adventivendosperm, und „einmal sieht man die Eizelle wohl im ersten 
Entwicklungsstadium zum Embryo, die Eizelle ist von einer deutlichen 
Membran umgeben“. Der Adventivembryo stellt indessen wohl doch 
einen Eiembryo dar. Bemerkenswert bleibt die Erzeugung von Adventiv- 
endosperm. Über Versuche an Oenothera gigas de Vries wird nur gesagt, 
daß sie die Befunde HABERLANDs bestätigen, und daß gefunden wurden: 
„li. Kallusbildungen an den Wänden angestochener Fruchtknoten, 
2. Wucherungen in der Chalazaregion, 3. Bildung von großen Zellen, die 
am Rande des Nuzellus Initialzellen der Nuzellarembryonen sein können, 
Haarbildungen fand ich bei Oenothera gigas de Vries nicht, 4. Nuzellar- 
embryonen“ (l.c. S.648). Da weitere Angaben über die Oenothera- 
Versuche nicht gemacht werden, und HEDEMANN nur ganz allgemein von 
einer Bestätigung HABERLANDTs spricht, erübrigt es sich, auf eine nähere 
Kritik der Hepemannschen Angaben einzugehen, die jedenfalls so, wie 
sie wiedergegeben werden, keinesfalls als eine wirkliche Bestätigung der 
HABERLANDTschen Befunde gewertet werden können. 


F. Zusammenfassung. 


Umfangreiche Kastrationsversuche und Bestäubungsversuche an 
Oenothera Lamarckiana, wie Kastrationsversuche an Ornithogalum nutans 
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L., Tulipa Gesneriana fl. luteo, Tulipa silvestris L., Fuchsia ,,Marinka‘, 
Fuchsia ,,Charmin“, Fuchsia coccinea Art., Anthericum Liliago L., Oeno- 
thera biennis L. und einigen Iris-Arten, sowohl ohne als auch mit Anstich 
oder Quetschung wurden angestellt, um die Geltung der HABERLANDT- 
schen Nekrohormontheorie für die experimentelle Erzeugung von Ad- 
ventivembryonen nachzuprüfen und zu erweitern. Die Hauptversuchs- 
pflanze war Oenothera Lamarckiana. Zur mikroskopischen Untersuchung 
wurden außer dieser Art noch Ornithogalum nutans, Fuchsia „Marinka“ 
und Tulipa Gesneriana fl. luteo herangezogen. 

Bei Oenothera Lamarckiana trat gegen Ende der Vegetationsperiode 
an dekapitierten Blütenständen, ebenso bei Bestäubung mit Pollen von 
Oenothera missouriensis, Ansatz zur Parthenokarpie auf; auch bei Orni- 
thogalum nutans wurde ein kleiner Ansatz zur Parthenokarpie in Kastra- 
tionsversuchen beobachtet, in beiden Fällen unabhängig von Verletzung. 
Bei Fuchsia ,,Marinka“ konnte gezeigt werden, daß volle Parthenokarpie 
auch in Kastrationsversuchen auftrat. 

Es trat keine Samenbildung infolge Verwundung der Fruchtknoten 
unter noch so verschieden gewählten Bedingungen auf. Bei der mikro- 
skopischen Untersuchung wurden keinerlei Anzeichen für die Bildung 
von apomiktischen Embryonen oder von deren Vorstufen, weder autonom 
noch infolge Verwundung, weder in Fruchtknoten kastrierter noch in 
Fruchtknoten bestäubter Blüten, beobachtet. Die Art der Wundgewebe- 
reaktion ließ auch derartiges nie vermuten. Die HaBERLANDTschen Ver- 
suchsergebnisse konnten also nicht bestätigt werden. 

Im letzten Teile der Arbeit wird wahrscheinlich gemacht, daß die 
wesentlichen Beobachtungen HABERLANDTs, auf die er die Nekrohormon- 
theorie der Adventivembryonie aufbaut, anders zu deuten sind, als 
HABERLANDT es getan hat. Die von ihm gefundenen Embryonen, die er 
als Nuzellarembryonen anspricht, sind aller Wahrscheinlichkeit nach 
nicht infolge der Verletzung und der Wundhormonbildung entstanden, 
sondern durch Bestäubung, die infolge mangelhafter Kastrationsmethoden 
möglich blieb. Nicht völlig ausgeschlossen, aber auch nicht einwandfrei 
bewiesen ist es, daß in einigen von HABERLANDTs Versuchen eine Endo- 
spermbildung infolge des Anstiches erzielt worden ist; doch gelang 
auch eine solche in meinen Versuchen niemals. 

Es soll nun nicht grundsätzlich geleugnet werden, daß Wundhormone 
an der Auslösung von Adventivembryonie beteiligt sein können. Aber 
die HABERLANDTschen Versuche können bis auf weiteres nicht mehr als 
ein Beweis dafür angesehen werden, und es ist zum mindesten unmöglich, 
ihre Ergebnisse zu verallgemeinern und sie als Grundlage für eine all- 
gemeine Theorie der Nuzellarembryonie zu benutzen. 


Die vorliegende Arbeit ist in den Jahren 1933—1957 im hamburgi- 
schen Institut für allgemeine Botanik entstanden. Es ist mir ein Be- 
dürfnis, an dieser Stelle meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. 
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STUDIEN ÜBER DIE URSACHEN DER FROSTRESISTENZ. 


I. UNTERSUCHUNGEN DES TEMPERATURAUSTAUSCHES 
AN RIZINUSBLÄTTERN 
DURCH MESSUNG VON OBERFLÄCHENTEMPERATUREN. 


Von 


H. ULrricH und A. Mäpe. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Juni 1938.) 


Die Frage nach den Ursachen der Frostresistenz mancher Pflanzen 
und der Frostempfindlichkeit ist von ungeheuerer praktischer Bedeutung. 
Kennen wir doch Rassen ein und derselben Pflanzenart, die gerade hierin 
auffällige Unterschiede aufweisen. Die Schaffung solcher frostresistenter 
Sorten ist daher für den Züchter besonders in den gemäßigten Zonen oft ein . 
sehr wesentliches Zuchtziel. Um dieses mit Sicherheit zu erreichen, muß 
man den Begriff der Frostresistenz klären, und zwar in seinem vollen 
Umfange gerade für die in Frage kommende Pflanze ; denn eine allgemeine 
Einigkeit über die Ursachen, die der Frostresistenz bei allen Pflanzen 
zugrunde liegen, ist bis heute nicht erreicht worden und wird voraus- 
sichtlich auch nie erzielt werden. Die Ursachen können nämlich so 
mannigfaltiger Art sein und sich so miteinander verquicken, daß nur von 
Fall zu Fall eine eingehende Analyse Aufschluß zu geben vermag. Die 
spezifischen Eigentümlichkeiten des Protoplasmas, die kryoskopischen 
Werte der vorhandenen Zellsäfte, der morphologische Bau und nicht 
zuletzt die anatomische Anordnung der Zellen mit allen ihren Abstu- 
fungen können dabei eingehen und müssen daher berücksichtigt werden. 
Insbesondere aber verdienen weiterhin die Wärmeumsetzungen, die 
zwischen Pflanze und Umgebung stattfinden, eine größere Beachtung, 
als ihnen bisher zuteil wurde. 

In seinem Wärmehaushalt der Pflanzen betont Huser (1935), daß 
biologisch und volkstümlich Kälte und Frost etwas wesentlich anderes 
darstellen als Hitze, während sie von dem Physiker schlechthin unter 
den Begriff Wärme eingereiht werden. Huser behandelt infolgedessen 
diese Fragen der Frosthärte und den dabei mitwirkenden Wärmeumsatz 
nicht. Eine gesammelte Darstellung hat das ganze Gebiet der Frost- 
resistenz bis heute noch nicht erfahren, streng genommen wohl deshalb, 
weil die Grundlagen dafür noch nicht ausreichen. 
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Besondere Gesichtspunkte bei der Frostresistenzzüchtung, nämlich 
die exakte Formulierung des Züchtungszieles, machen jedoch eine ein- 
gehende physikalische und physiologische Analyse vordringlich not- 
wendig. 

Der Wärmeaustausch zwischen einem Pflanzenorgan und der Um- 
gebung ist insbesondere in der Nähe des Gefrierpunktes beeinflußt von den 
physikalischen Eigenschaften des Wassers beim Thermometernullpunkt. 
Man kann aus diesem Grunde erwarten, daß — wie in jedem Gefrierver- 
such — an der Grenze von umgebender Luft und Pflanzenorgan wenig- 
stens zeitweise eine sprunghafte Temperaturänderung auftritt, die von 
den Unterschieden zwischen — — y 
der molekularen Warmeleit- a = 
fähigkeit der Luft und des 
Pflanzenorganes abhängt. Es 
liegt daher auf der Hand, 
unter Vermeidung jeglicher 
Verletzung der zu unter- 
suchenden  Pflanzenorgane 
deren  Oberflächentempera- 
turen für eingehende Ana- 
lysen des Temperaturverlaufs 
beim Gefrieren heranzuziehen. 
Dafiir waren bisher die me- 
thodischen Grundlagen nicht 
entwickelt, denn selbst die 
Thermoelemente sind strah- 
lungsempfindlich, und jeder 
Grenzflachentheoretiker kann Abb. 1. Beispiel einer Thermometeranordnung. 
mit Recht darauf hinweisen, 
daß mit ihrer Hilfe Oberflächentemperaturen nicht genügend exakt 
faßbar sind. Die von ALBRECHT zur Messung der wahren Lufttemperatur 
vorgeschlagenen Fadenthermometer erweisen sich aber dafür als besonders 
geeignet. Sie lassen sich in entsprechender Form auch sehr leicht für 
die Messung der Oberflächentemperaturen verwenden. 

Das von uns benutzte Widerstandsthermometer wird der zu messenden 
Organoberfläche aufgelegt (vgl. Abb. 1). Zwei kleine Platten an den 
Enden des gabelförmigen Trägers des Platinfadens, der nur 0,02 mm 
stark ist, verhindern das Durchstoßen in oder gar durch das zu messende 
Organ. ALBRECHT hat bereits gezeigt, daß ein solches fadenförmiges 
Thermometer durch die Besonnung infolge des Austausches praktisch 
nicht beeinflußt wird, also weitgehend strahlungsunempfindlich ist. Nun 
liegt zwar zweifellos beim einfachen Auflegen nicht die volle Fadenlänge 
dem Pflanzenorgan dicht an. Die Tatsache jedoch, daß die Wärmeleit- 
fähigkeit der Pflanzenoberfläche wesentlich höher als die der umgebenden 
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Luft liegt, hat zur Folge, daß die Temperatur des dünnen Meßkörpers 
vorwiegend von der Pflanzentemperatur und kaum von der Temperatur 
der umgebenden Luft beeinflußt wird. Die dem Blatt abgewandte Faden- 
oberfläche wird daher weitestgehend die Temperatur der Pflanze haben. 
Bei der Temperaturmessung ist darauf zu achten, daß die Erwärmung 
des Platins durch den Meßstrom so klein ist, daß eine Verfälschung der 
Meßergebnisse vermieden wird. Im vorliegenden Falle waren diese 
Bedingungen erfüllt. Die Feinheit des Platinfadens verhinderte ferner 
zudem praktisch jedwede erfaßbare Störung der Transpirationsverhält- 
nisse, weil der vom Faden berührte Blattstreifen höchstens 0,02 mm 
breit sein kann. Das Untersuchungsgerät nähert sich somit sehr dem 
erstrebenswerten Ideal eines praktisch masselosen Meßgeräts. Als elek- 
trisches Ablesegerät wurde entweder ein Drehspulgalvanometer von 
HARTMANN und BRAUN benutzt und dann die Untersuchung jeweils 
von 2 Personen durchgeführt, oder es erfolgte die Registrierung mit den 
HARTMANN und Braunschen 6fach-Farbenschreibern mit Drehspulgalva- 
nometer. Mit diesem Instrumentarium wurden zunächst einige Studien 
über den Temperaturverlauf an Rizinus-Blättern angestellt mit dem Ziel, 
zusammen mit erforderlichen methodischen Vorversuchen an diesem 
Objekt einige Daten über den thermischen Ausgleich beim Erfrieren zu 
sammeln. 


1. Tagestemperaturen beim Übergang von der Einstrahlungs- 
zur Ausstrahlungsphase. 

Die Widerstandsthermometer ermöglichten es zunächst, uns über 
die durch Energieeinstrahlung erzielten Temperaturen zu unterrichten, 
zumal damit Messungen an allen Blattstellen, auch der Blattoberseite, 
ohne Strahlungsbeeinflussung und ohne die Notwendigkeit der Strahlungs- 
abschirmung ermöglicht werden. 

So fanden sich beispielsweise am 6. 10. 37 17 Uhr (klares Strahlungs- 
wetter) die in der Tabelle (la) angegebenen Temperaturen an der Ober- 
seite der Rizinus-Blatter in der Blattmitte und an der Blattspitze. Die 
Blattmitte ist immer kälter als die Blattspitze. Die Ursache fiir diese 
Erscheinung dürfte die größere Energieverstrahlung der Mitte gegenüber 
der Spitze sein, denn Transpirationseinflüsse sollten immer umgekehrte 
Wirkung haben. Die kräftigere und dickere Blattmitte gibt zweifellos 
mehr Wärmeenergie ab als die dünne Spitze, die zudem viel leichter 
die Temperatur der sie umgebenden Luft annimmt. 

Die erste Beobachtungsreihe wurde gegen 17 Uhr angestellt, also 
um Sonnenuntergang herum. 1!/, Stunden später haben sich die in der 
Tabelle (1b) angegebenen Temperaturen eingestellt. Die Oberflächen- 
temperatur liegt jetzt erheblich unter der Temperatur der umgebenden 
Luft. Dabei steigt die relative Luftfeuchtigkeit, denn es sinkt die Außen- 
temperatur. Vermutlich sinkt also auch etwas die Transpirationsrate. 
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(Relative Luftfeuchtigkeiten in 50 cm Höhe 17 Uhr 77%, 20 Uhr 93%.) 
An der Blattunterseite sind die Temperaturen aber noch um ein halbes 
Grad C höher. Hier wirkt sich also der Strahlungsschutz des Blattes 
selbst aus, denn die Transpirationskälte bei Wasserverdunstung müßte 
trotz der Einschränkung der letzteren gerade entgegengesetzt wirken. 


Die Beobachtungsergebnisse vom 7. 10. zeigen den Übergang von der 
Einstrahlungsphase, die am 6. 10. nicht mit beobachtet wurde, zur Aus- 
strahlungsphase ganz deutlich (Tabelle 2a, b). Um 16 Uhr war das 
Blatt noch schwach besonnt. Die Blattoberfläche ist um fast 1° C wärmer 
als die Luft und selbst die Blattunterseite ist noch um 1/,° C warmer als 
die Luft. 2 Stunden später, 18 Uhr, hat die Ausstrahlung eingesetzt. 


Temperaturen an der Ober- und Unterseite von Rizinus-Blättern 
im Bestand, bezogen auf die Lufttemperatur. 

(Angegeben sind Mittelwerte aus Reihen von Beobachtungen im allgemeinen 
für ein Blatt in Augenhöhe am Bestandsrand. — Bezeichnung: Normal. Besondere 
Expositionen sind vermerkt. Die Lufttemperatur wurde als Bezugstemperatur 
gleich Null gesetzt.) : 





Temperatur 





Tabelle Datum Zeit Exposition Oberseite Unterseite 


Blatt- | Blatt- | Blatt- | Blatt- 
mitte spitze mitte spitze 











Ia 6. 10. 37 17 normal —0,4 | —0,2 
im Bestand teilweise | — 0,4 | + 0,2 
ausstrahlend 
in Bodennähe — 1,4 | —0,3 ; : 
b 19,5 normal 0,0 | +0,2 | +0,2 | +90,1 


. | ausstrahlendes Blatt | — 1,1 | — 1,2 | —0,8 | — 0,6 
Ila 7. 10. 37 16 | normal (Einstrahlung) | + 0,9 | + 1,0 | + 0,6 | + 0,6 
































b 18 | normal (Ausstrahlung) | —0,5 | —0,3 | — 0,2 | —0,2 
kräftig ausstrahlend | — 1,0 | + 0,1 | —0,2 0,0 
IITa | 10. 11. 37 22 normal — 0,2 | —0,2 0,0 | + 0,1 


Jetzt ist die Oberseite kälter als die Unterseite. (Relative Luftfeuchtig- 
keit in 2m Höhe: 16 Uhr 65%, 18 Uhr 65%; in 0,5 m Höhe: 16 Uhr 
67%, 18 Uhr 68%, 22 Uhr 100%.) Dasselbe Ergebnis zeigen auch Mes- 
sungen vom 10. 11. 37. 


2. Thermische Reichweite des Blattes und Einfluß der räumlichen 
Blattgestaltung. 
Die thermische Reichweite eines so selbständigen thermischen Körpers 
wie der des Blattes läßt sich nun mit derselben Methode auch ermitteln. In 
der Abb. 2 sind die Temperaturen der Einstrahlungsphase und die der 
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Ausstrahlungsphase in verschiedenen Abständen von der Blattober- 
seite dargestellt worden. Die Kurve a wurde bei Sonnenbestrahlung 
beobachtet. Die Übertemperatur macht 
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Fr à, sich noch in 5 cm Höhe über dem 
cm | |1 2 3 4l| Blatt bemerkbar, dort ist die Luft noch 
47 7X. 1937 0,4°C warmer gewesen als im Mittel des 
st Bestandes. Das Blatt selbst weist eine 
Ubertemperatur von 1,5°C auf. Im 

2r Ausstrahlungsfalle (Kurve b und c) sind 
+L die Untertemperaturen von nur — 0,6 
uf und — 0,7°C aber schon 1 em über dem 

oe 4. 1 017 0 1 0° Blatt verschwunden. Die Kurve d stellt 











Abin % yon tear rn noch einen Sonderfall dar. Das ver- 
über einem Aızınus- naw a 
die Lufttemperatur, die gleich Null ™essene Blatt war stark gewölbt und 
gesetzt wurde. (Man beachte die Ent- j i i 
TES bildete eine kleine Mulde, deren Rand 
dem Blatt in der Kurve 4.) etwa 1 cm hoch war. Bis zu dieser 
Höhe reicht ein kleiner Kaltlufttropfen, 
erst über dem Abfluß der Kaltluft tritt die Annäherung an die Luft- 


temperatur ein. 


3. Besonnter und beschatteter Blatt-Teil. 
Interessant sind auch die Unterschiede zwischen besonntem und 
beschattetem Blatt-Teil. Sie betragen mehr als 1°C und erstrecken 
sich auf Entfernungen von nur 2 cm. 


4. Das Erfrieren eines Blattes. 

Beim Erfrieren muß sich im Augenblick der Eisbildung durch die 
freiwerdende Schmelzwärme eine Temperaturerhöhung einstellen. An 
dickeren Pflanzenorganen ist eine solche auch schon verschiedentlich 
gemessen worden (vgl. Früchte: F. D. Youne 1924, Baumstämme: 
MIcHAELIs 1934). Der eine von uns (ULLRICH) hatte in Blättern mit Thermo- 
elementen früher mehrfach danach gefahndet, jedoch ohne Erfolg. Mit 
den Widerstandsthermometern aber ist dieser Effekt ohne weiteres nach- 
weisbar. 

a) Freilandbeobachtungen. Am 10. 11. wurde im Freiland ein solcher 
Gefriervorgang beobachtet. Zur Veranschaulichung wurde in der dies- 
bezüglichen Abb. 3 die Blatt-Temperatur auf die Lufttemperatur bezogen 
und diese jeweils gleich Null gesetzt. Es sinkt die Blatt-Temperatur zu- 
nächst um 0,5°C unter die Lufttemperatur herab. Dann gefriert das Blatt, 
und im gleichen Augenblick steigt die Temperatur der Blattoberfläche 
und damit auch die des Blattes an. Vom Gefrieren des Blattes konnte 
man sich an dessen Brüchigwerden leicht überzeugen. Bei diesem Ge- 
friervorgang tritt nun eine kleine zeitliche Differenz zwischen den ver- 
schiedenen Teilen des Blattes ein. Die Blattmitte erreicht ferner die 
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tiefsten Temperaturen. Das war nach den oben besprochenen Beob- 
achtungsergebnissen am ausstrahlenden Blatt zu erwarten. Der Tem- 
peraturanstieg im Augenblick des Erstarrens erfolgt dort auch am rasche- 
sten und stärksten. Die Blattspitze gefriert etwas später. Die geringere 
Masse verhindert die kräftige Ausstrahlung und verzögert damit den 
gesamten Gefriervorgang. An der Blattunterseite wirken Strahlungs- 
schutz und tiefere Temperatur der Oberseite an derselben Stelle gegen- 
einander und heben sich zum Teil auf. Der Temperaturverlauf an der 
Unterseite in der Blattmitte liegt daher auch zwischen dem der Oberseite 
an den beiden extremen Stellen Mitte—Spitze. Diese Beobachtungsfolge 
erklärt wohl die Tatsache, daß an 35 
den Rizinus-Pflanzen vielfach zu- °C 
nächst die Blattmitten an vorher- 

gehenden Tagen erfroren waren, 4g 
dann erst die Blattspitzen. ULLRICH 

konnte nach einer Anzahl von leich- 

ten Herbstfrösten diese Beobach- -95 
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tungen am genetisch gleichen 2 
Rizinus-Material im Oktober 1935 
und 1936 in Ungarn machen. 

b) Laboratoriumsversuche. Der 
Gefriervorgang läßt sich aber auch 


Abb. 3. Temperaturgang an einem Rizinus- 
Blatt beim Erfrieren des Blattes bezogen 
auf die Temperatur der umgebenden Luft 
im Freiland. (Lufttemperatur gleich Null. 
Ausgezogen: Blattmitte, Oberseite des Blat- 
tes, gestrichelt: Blattmitte, Unterseite des 
Blattes, punktiert: Blattspitze, Oberseite.) 


fortlaufend verfolgen. Ein abge- 

schnittenes Rizinus-Blatt wurde dazu in ein Thermos-Gefäß gebracht 
und dort stark abgekühlt. Die Kühlung erfolgte in der Art, daß 
über dem Gefäß sich eine auf etwa — 20° C abgekühlte Fläche 
befand, die ihrerseits die Lufttemperatur im Gefäße herabsetzte. So 
konnte der Gefriervorgang in praktisch unbewegter Luft ausgeführt 
werden. Die Angaben des Fadenthermometers zeichnete ein Drehspul- 
punktschreiber auf. Zur Kontrolle des Temperaturverlaufs wurde in 
gleicher Höhe mit dem Meßpunkt am Blatt der Gang der Luft- 
temperatur aufgezeichnet. Da sich eine starke Temperaturschichtung 
im Gefäß einstellt, so sind schon bei kleinen Höhendifferenzen merkliche 
Temperaturunterschiede zu erwarten. So ist z. B. bei der Registrierung 
vom 5.4.38 der Gleichlauf zwischen Lufttemperatur und Blatt-Temperatur 
etwas verschoben, weil anscheinend das Luftthermometer einige Milli- 
meter zu hoch angebracht war. An der Aufzeichnung vom 5. 4. (Abb. 4a) 
ist der Augenblick des Erfrierens deutlich zu erkennen. Zuerst folgt die 
Blatt-Temperatur dem Gang der Lufttemperatur und springt dann im 
Augenblick des Erstarrens um 2°C an. So eindeutig wie in der Kurve a 
ist das Erfrieren nur noch in der Kurve d zu erkennen. Die Kurven b 
und c geben, wohl infolge nicht so raschen Temperaturabfalls der Luft, 
andere Bilder des Temperaturablaufs beim Gefrieren. Am 6.4.38 (b) 
hat man den Eindruck, als ob das Gefrieren des Blattes nicht schlagartig 
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insgesamt, sondern teilweise und schrittweise erfolgt. Es treten mehrfach 
Unterkühlungen auf, die lokal zum Ausfrieren führen. Im Temperatur- 
gang der Luft sind nämlich diese Spitzen nicht zu beobachten. Die Kurvec 
(7.4. 38) zeigt ein Nachhinken der Blatt-Temperatur gegen die Lufttem- 
peratur, ohne daß es zu starken Unterk'ihlungen kommt. Allerdings 
sinkt die Lufttemperatur auch sehr langsam ab. Der Gefriervorgang 
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Abb.4. Temperaturgänge von Rizinus-Blättern beim Gefrierversuch in einem Thermosgefäß. 
(Ausgezogen: Blattoberflichentemperaturen, punktiert: Lufttemperatur im gleichen 
Niveau.) 


nimmt also recht lange Zeit in Anspruch und hält die Blatt-Temperatur 
über der der Luft. 

Ökologisch-physiologisch betrachtet muß man daraus folgern, daß 
die Geschwindigkeit der Abkühlung eines Blattes unter den Gefrierpunkt 
wesentlich auf die Frostwirkung und damit auf die Frostresistenz Einfluß 
nehmen kann. In der Natur wird eine solche Unterkühlung, wie sie in 
den Versuchen a und d (s. Abb. 3) stattgefunden hat, praktisch nicht 
vorkommen, denn im Freien wird die Abkühlung sehr viel langsamer 
(ungefähr 3° C/Stunde gegen mehr als 10°C/Stunde im Experiment) 
und unregelmäßiger vor sich gehen, weil selbst die geringe nächtliche 
Temperaturunruhe zeitweise Temperaturanstiege bringt, wie z. B. Frei- 
landversuche zeigten. Diese Temperaturschwankungen verhindern nor- 
malerweise eine übermäßige Unterkühlung, wenigstens solange, als freie 
Blattoberflächen vorliegen, ferner solange, als nicht Blattbewegungen 
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und -Erschütterungen durch Wind die Unterkühlung rein mechanisch 
verhindern (vgl. auch Luyer und Hapapp). Für den Fall aber, daß durch 
ein Haarkleid eine ruhige Luftschicht über der lebenden Blattoberfläche 
festgehalten wird, könnten sich wesentlich andere, nämlich dem Labora- 
toriumsversuch ähnlichere Temperaturabläufe einstellen, und damit 
würde auch die Unterkühlung ökologisch sehr bedeutsame Frostschutz- 
wirkung erhalten. In Abb. 4a entspricht daher die Gefriertemperatur 
des Blattes weitgehend dem kryoskopischen Werte seines Zellsaftes. 
In den anderen Fällen treten Abweichungen nach beiden Richtungen 
von diesem Werte auf. Die Bestimmung des Gefrierpunktes vom Zell- 
saft hat, ökologisch-physiologisch und züchterisch betrachtet, also nur 
bedingten Wert. 

Es wird die Aufgabe weiterer experimenteller Untersuchungen sein, 
an dieser und an anderen Pflanzen Material für eine bessere theoretische 
Behandlung des Frostresistenzproblems zu liefern. 
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Kurze Mitteilungen. 


ZUR ZYTOLOGIE DER GATTUNG CYCLAMEN. 
(Vorläufige Mitteilung.) 
Von 
Fritz GLASAU 
(Kiel). 
(Eingegangen am 28. Mai 1938.) 


Da auf Grund einer sehr umfangreichen Synonymik und bisher nur 
geringer zytologischer Untersuchung der Cyclamen die Notwendigkeit 
einer neuen Überarbeitung dieser Gattung gegeben erscheint, bearbeite 
ich alle zu erlangenden Wildarten seit dem Frühjahr 1935 zwecks Klärung 
der Verwandtschaftsverhältnisse der einzelnen Arten. 

Trotzdem Hertz (1926) einen Anfang zur Schaffung einer Mono- 
graphie dieser Gattung auf chromosomaler Grundlage machte und die 
Chromosomenzahlen von 9Arten angab unter Ankündigung einer 
Weiterverfolgung dieser Aufgabe, halte ich meine Arbeit doch für gerecht- 
fertigt, zumal seit obenerwähnter Ankündigung — also nunmehr 12 Jah- 
ren — diese Arbeit nicht erschienen ist. Auch ergaben sich im Zuge der 
zytologischen Untersuchung von bisher insgesamt 23 guten Arten bezüg- 
lich der durch Hertz festgestellten Chromosomenzahlen erhebliche Ab- 
weichungen. Die Zahlen wurden größtenteils in diploider, leider nur 
selten in haploider Phase bestimmt, was darin begründet liegt, daß ein 
Teil der hochpolyploiden Arten dieser Gattung, die Bewohner der Küsten 
des örtlichen Mittelmeergebietes mit entsprechend trockenem, heißen 
Klima sind, trotz bester Kultur nur sehr unzureichend zum Blühen 
kamen. Das vorläufige, jedoch schon ziemlich abgeschlossene Ergebnis 
ist aus folgender Tabelle ersichtlich, auf welcher die Arten nach Form und 
Größe der Chromosomen in Gruppen zusammengefaßt sind. 

Ferner gibt Herrz für C. pseudograecum HiLDEBR. n = + 14 und für 
C. cilicium Botss. et HELDR. n = etwa + 14—16 an. 

Außer den von mir in nachstehender Tabelle angeführten Arten wer- 
den noch C. cilicicum Botss. et HELDR. und C. punicum Pom. unter- 
sucht, deren Chromosomenzahlen jedoch noch nicht endgültig festliegen. 

Die Untersuchungen konnten in den meisten Fällen an Importpflanzen 
vom natürlichen Standort durchgeführt werden. Hierbei ergaben sich 
für eine Art aus Nordalgier sowohl beim Nachbestimmen als auch bei der 
zytologischen Untersuchung derartige Unterschiede zu sämtlichen bisher 
bekannten und beschriebenen guten Arten, daß dieselbe in Kürze von 
mir als neue Art beschrieben werden wird. Ferner wurden — ähnlich 
wie GEITLER dies jüngst bei Myosotis durchgeführt hat — Pollenkörner 
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Tabelle der Chromosomenzahlen. 
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Nr pe. Herkunft Hertz 1926 | GLASAU 1938 
n 2n n 2n 
Cyclamen: 
1 | balearicum WILLK. Balearen 18 
2 | creticum D6RFL. Kreta 24 
3 | repandum SIBTH. et Sm. Kreta 12 24 
de f. album Kreta 24 
4 | Atkinsii T. MooRE Bot.G. Berlin 15 
„ f. rubrum Haarlem 30 
A f. roseum Haarlem 30 
5 | coum MILLER Ronsdorf 14 15 
>» £. album Haarlem 30 
»  £. roseum Haarlem 30 
6 | ibericum GOLDIE Sofia (Bulgarien) 15 30 
FF pre Tiflis (Kaukasus) 30 
7 leuropaeum LINNÉ Berchtesgaden (28)—3 etwa 34 
8 | neapolitanum Ten. Haarlem 32—36 | 18 36 
où £, Haarlem 36 
9 | hederaefolium Arr. Genf : 36 
10 | pentelici HILDEBR. Bot.G. Athen 36 
11 |species nova Algier 18 36 
12 | libanoticum HELDR. Haarlem 18 36 
13 | pseudibericum HiLpEBk. Haarlem 36 
14 | africanum Boıss. et Reur. | Algier 32—36 72 
15 | latifolium SıBTH. et Sm. Beyruth (Palastina) 48 
16 icum Fiscx (?) Mersina (Kleinasien) 54 
17 | rohlfsianum AscHERs. Cyrenaica 72 
18 | graecum Link Genf etwa 78 
19 | maritimum HiILDEBR. Cilic. Taurus — 
20 | persicum Mitt. (wahrschein- | Bot.G. Berlin .: 
lich Bastard) 
21 | persicum cult. hort. = persi- | Hamburg „ 130 
cum gigas 
22 | Gaidurowryssii (?) var. Bot.G. Athen „ 162 
Malingeri L 


aller hier zur Blüte gekommenen Arten gemessen und dabei artmäBig 
bedingte Beziehungen zwischen der Größe der Pollenkörner einerseits 
und der Größe und Zahl der Chromosomen andererseits festgestellt. 
Ebenfalls ergaben sich bei diesen Untersuchungen Beziehungen zwischen 
der Größe und Zahl der Chromosomen der einzelnen Arten und den Klima- 
faktoren ihres heimatlichen Standortes. Endlich wird mit Hilfe morpho- 
logischer wie auch pflanzengeographischer Methoden versucht werden, in 
diese Pflanzengattung die nötige Klarheit zu bringen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Aachen.) 


DER EINFLUSS DER STRECKUNGSWUCHSSTOFFE 
AUF DIE MASSENVERTEILUNG IN DER PFLANZE. 


Von 


A. TH. Czasa. 
(Eingegangen am 9. Juni 1938.) 


Gibt man auf die apikale Schnittfliche eines dekapitierten krautigen 
Stengels oder auf die apikale oder basale Schnittfläche von Stengel- 
abschnitten Streckungswuchsstoff etwa in Pastenform, so sind fast 
regelmäßig mehr oder weniger weitgehende morphologische Verände- 
rungen der behandelten Organe oder Organteile zu beobachten. Es 
treten Anschwellungen und häufig auch Adventivwurzeln auf. Solche 
Veränderungen unterbleiben entweder ganz bei Stengelstümpfen, oder 
sie treten bei Stengelabschnitten nur in geringem Umfange auf und 
erheblich später oder auch gar nicht, wenn keine Behandlung mit Strek- 
kungswuchsstoff vorgenommen wurde. Über diese Erscheinungen liegen 
zahlreiche Untersuchungen und Beobachtungen vor. Unbekannt ist 
bis jetzt geblieben, welche besonderen Wirkungen der Streckungswuchs- 
stoffe auf die Organe oder Zellen zum Auftreten der erwähnten Ver- 
änderungen führen. Die folgenden Versuchsreihen schienen einen Weg 
zu weisen, solche Wirkungen der Streckungswuchsstoffe aufzufinden. 


1. Wird auf die Schnittfläche einer dekapitierten Keimpflanze von 
Vicia faba oder entsprechenden anderen Heteroauxin in Form von 
Lanolinpaste aufgetragen, so erfolgt je nach der Konzentration im 
Verlaufe von mehreren Tagen erhebliche Anschwellung des Epikotyl- 
stumpfes unterhalb der Paste, während sich die Stümpfe nicht nennens- 
wert in die Länge strecken. Die Anschwellung ist unmittelbar in Berüh- 
rung mit der Paste am stärksten und verliert sich nach abwärts mehr 
und mehr. Später brechen aus dem angeschwollenen Epikotylstumpf 
besonders im Dunkeln Wurzeln hervor. Die Anschwellungen sind im 
Dunkeln im allgemeinen stärker als am Licht. Die Axillarknospen der 
Kotyledonen dieser mit Heteroauxinpaste versehenen amputierten Keim- 
linge sind in der Entwicklung gehemmt. 

2. Werden bei ganz gleich behandelten Keimlingen von Vicia faba 
zu Versuchsbeginn dagegen die fleischigen Kotyledonen entfernt, so 
unterbleibt die Anschwellung der Epikotylstiimpfe, während sich diese 
nicht unerheblich strecken. Wurzelbildung findet nicht statt. 


3. Wenn man bei den unter 1. geschilderten Keimlingen Wasserpaste 
(Kontrollpaste) auf die Schnittfläche des Epikotylstumpfes aufstreicht, 
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so erfährt dieser während der gleichen Versuchszeit nur geringe Ver- 
änderungen. Gleichzeitig treiben aber die beiden Axillarknospen aus 
und verdrängen den Epikotylstumpf. Diese Befunde habe ich schon 
1935 auf Grund von Versuchen mit Rohauxin mitgeteilt. Auch Frl. 
Mürrer (1935), Larpacn und Fiscunicu (1935), und LarsacH (1935) 
haben ähnliche Ergebnisse mitgeteilt. Diesen verwandte Beobachtungen 
wurden auch von Mar (1934) an Blattstielen von Phaseolus mit Pollinien- 
wuchsstoff gemacht. Darüber hinaus sind weitere entsprechende Befunde 
im Schrifttum niedergelegt. 

Das Wesentliche an diesen Versuchen ist folgendes. 

a) Der dekapitierte Keimstengel am sonst unversehrten Keimling 
zeigt unter der apikalen Pastenhaube lebhafte Wachstumsvorgänge, 
welche im wesentlichen auf Zellteilungen beruhen. Gleichzeitig werden 
die Kotyledonarknospen gehemmt. Sind die Kotyledonen bei der De- 
kapitation mit entfernt worden, so bleiben die Wachstumsvorgänge unter 
der Pastenhaube aus. 

b) Wird im Versuch a statt Streckungswuchsstoff nur Wasserpaste 
aufgetragen, so zeigt der dekapitierte Keimstengel keine wesentlichen 
Veränderungen mehr. Die Achselknospen treiben aus und verdrängen 
den Stumpf, welcher später abstirbt. 

Die Anwesenheit des Streckungswuchsstoffes auf der Schnittfläche 
des dekapitierten Keimstengels ist verantwortlich für seine weiteren 
Wachstumsveränderungen, für seine Weiterexistenz und alleinige Exi- 
stenz, wenn sonst die Keimpflanze unversehrt geblieben ist, d.h. wenn 
die Stoffreserven (Kotyledonen) erhalten geblieben sind. Fehlen diese, 
so unterbleiben die besonderen Wachstumsvorgänge. Fehlt der Strek- 
kungswuchsstoff auf der Schnittfläche, so treten die Wachstumsvorgänge 
nicht auf, der Stumpf wird von anderen neuentwickelten Trieben ver- 
drängt. 

Aus dieser Ableitung folgt aber, daß der auf die apikale Schnittfläche 
des dekapitierten Keimstengeles aufgetragene Streckungswuchsstoff die 
Leitung von Stoffen aus den Kotyledonen in den Stumpf beeinflussen, 
bzw. in Gang setzen und in Gang halten muß, die jetzt nicht zu den 
Kotyledonarknospen gelangen. Der auf die Schnittfläche aufgetragene 
Streckungswuchsstoff vertritt gewissermaßen den apikalen Vegetations- 
punkt, wozu er aber nur in bestimmtem Umfange fähig ist. 

Aus diesen Überlegungen ergibt sich die Fragestellung: Läßt sich 
Massentransport oder Massenverteilung unter dem Einfluß einer Wuchs- 
stoffhaube in Keimstengeln und anderen Organen nachweisen ? In aus- 
gedehnten Versuchsreihen wurden seit Sommer 1936 Versuche in dieser 
Richtung angestellt, und zwar wurde das Trockengewicht bzw. die Ver- 
änderung des Trockengewichtes ermittelt, welche Keimstengel oder 
gleichlange Stücke von solchen unter den verschiedenst>n Bedingungen 
unter dem Einfluß von Streckungswuchsstoff erfahren. 
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In Tabelle 1 sind die Trockengewichte der Epikotylstiimpfe von 
Vicia faba im Dunkeln (in Erde) angegeben mit und ohne Kotyledonen 
in Abhängigkeit von der Wuchsstoffkonzentration der Pastenhaub:. 
Der Einfluß des Heteroauxins auf die Erhöhung des Trockengewichtes 
steigt mit der Konzentration, tritt aber nur dann auf, wenn Stoffreserven 
verfügbar sind. 

Tabelle 1. 

Trockengewichte der Epikotylstümpfe von Vicia faba im Dunkeln nach 

a Behandlung mit und ohne Kotyledonen. Die Zahlen geben die Gewichte 


in Milligramm und zwar als Mittelwerte aus je 10 Versuchen mit deren mittlerem 
Fehler. Länge der Epikotylstümpfe 20—30 mm. 





0,75% Paste 0,05% Paste Wasserpaste Kontrolle 





Mit Kotyledonen . | 154,00 + 7,40 | 80,30 + 2,85 | 41,87 + 2,39 | 28,20 + 0,80 
Ohne Kotyledonen . | 28,60 + 1,41 | 23,70 + 1,61 | 21,70 + 1,42 | 28,20 + 0,80 














In Tabelle 2 sind die Trockengewichte für die Hypokotylstümpfe 
von Helianthus annuus aufgeführt. Der minimale Einfluß der Streckungs- 
wuchsstoffe entspricht ganz dem, was ich früher (1935) über die Hypo- 
kotyle ausgeführt habe. Sowie aber die entsprechenden Bestimmungen 
oberhalb der Kotyledonen ausgeführt werden, macht sich sofort wieder 
der entsprechende Konzentrationseinfluß des rn she 
bemerkbar, der bei Verlust der Kotyledonen vermindert wird. 


Tabelle 2. 


Trockengewichte der Stümpfe des Hypokotyls und des 1. Internodiums von 
Helianthus annuus am Licht nach 10tägiger Behandlung. Angaben wie in Tabelle 1. 
Länge der Hypokotylstiimpfe 30—40 mm, der 1. Internodienstümpfe 10—18 mm. 





3% Paste 0,75% Paste | 0,05% Paste | Wasserpaste Kontrolle 





Hypokotyl- a 14,16 + 0,46 | 11,03 + 0,66 | 11,52 + 0,59 | 13,14+ 0,73 
stump? 


TE des | 31,30 + 1,00 | 28,80 + 1,00 | 22,20 + 1,38; 7,80+ 0,37 | 7,90 + 0,87 
1. Inter- 
nodiums 
Stumpf des _ 17,89 + 0,40 — — —- 
1. Inter- 


ohne Kotyle- 
donen 

















In geringem Umfange, aber unzweideutig, läßt sich auch in Stengel- 
abschnitten der Einfluß des Heteroauxins auf die Massenverteilung nach- 
weisen. Epikotylabschnitte (4cm lang) von Vicia faba wurden im 
feuchten Raum im Dunkeln bei 20—22°C entsprechender Behandlung 
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ausgesetzt. Nach 10 Tagen wurden sie in fünf gleichlange Stücke zerlegt 
und von diesen das Tröckengewicht bestimmt. 

In Tabelle 3 sind derartige Versuche in verschiedener Anordnung 
dargestellt. Die Bestimmungen bei sämtlichen Kontrollen wurden zu 
Versuchsbeginn ausgeführt, die Zahlen für diese geben also das Anfangs- 
trockengewicht. Sämtliche Werte stellen das Mittel aus je 10 Versuchen 
mit dessen mittlerem Fehler dar. 


Tabelle 3. 


Trockengewichte von Epikotylabschnitten von Vicia faba (Dunkelpflanzen) 
ım feuchten Raum im Dunkeln, aufrecht nach 10tägiger Behandlung. Die Zahlen 
geben das Mittel aus je 10 Versuchen mit dem mittleren Fehler des Mittelwertes. 
Temperatur 20—22° C. 





Trockengewichte der einzelnen Fünftel 








eg eu 
a Abschaittes elton 2 3 4 dh 
mg mg mg mg mg mg 
Kontrollen (bei 40,56 + 1,05 8,44 7,90 7,50 7,77 8,95 
Versuchsbeginn) + 0,30 | + 0,24 | + 0,23 | + 0,27 | + 0,27 
Oben: nichts, 36,25 + 0,64 7,44 7,00 7,02 7,03 7,76 
unten: nichts + 0,15 | + 0,14 | + 0,17 | + 0,16 | + 0,22 


Oben: Wasserpaste, | 37,26 + 0,25 7,92 7,42 7,36 7,25 7,31 
unten: nichts + 0,18 | + 0,18 | + 0,17 | + 0,19 | + 0,24 


Oben: 0,75% Paste, | 37,49 + 1,023] 7,78 7,08 6,71 6,82 9,10 




















unten: nichts + 0,12 | + 0,28 | + 0,21 | + 0,23 | + 0,26 
Oben: Wasserpaste, | 35,17 + 1,01 10,57 6,14 5,86 5,78 6,82 
unten: 2% Glucose + 0,11 | + 0,23 | + 0,21 | + 0,15 | + 0,23 
Oben: 0,75% Paste,| 32,40 + 1,52 7,49 4,65 4,43 5,47 11,06 
unten: 2% Glucose + 0,12 | + 0,26 | + 0,22 | + 0,33 | + 0,65 


Die Ergebnisse der Untersuchungen berechtigen zu dem SchluB, daB 
eine oder die primäre Wirkung des morphogenen Einflusses der Strek- 
kungswuchsstoffe auf der Steuerung der Verteilung der in der Pflanze 
oder in dem betreffenden Organ vorhandenen Stoffreserven beruht. Eine 
künstliche Wuchsstoffhaube wirkt wie ein Vegetationspunkt anziehend 
auf die verfügbaren Reservestoffe (und eventuell anderen Stoffe) mit 
dem Unterschied, daß diese unter der künstlichen Haube angehäuft 
werden, ohne daß es zu einem sinnvollen Verbrauch kommt wie unter 
einem Vegetationspunkt. Entsprechende Veränderungen des Trocken- 
gewichtes wurden außer am jüngsten Stengelabschnitt auch an älteren 
quantitativ ermittelt. 

Auch der Wassertransport wird durch die Wuchsstoffhaube beein- 
flußt. Sämtliche Stengelabschnitte, welche mit der basalen Schnitt- 
fläche in Leitungswasser eintauchen, guttieren unter der Pastenhaube. 
Ebenso ist ihr Wassergehalt größer (vgl. Tabelle 4). 
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Tabelle 4. 
Wassergehalt der Epikotylabschnitte 
von Vicia faba im Dunkeln und feuch- 
ten Raum frisch (Kontrolle) und nach 

10tagiger Behandlung. 








Kontrolle 90,76 
Oben: Wasserpaste, 93,60 
unten: Leitungswasser 
Oben: 0,75% Paste, 95,38 
unten: Leitungswasser 
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Erhöhten Wassergehalt unter dem Einfluß der Behandlung von 
Pflanzenorganen mit Streckungswuchsstoff hat schon PEARSE (1937), 
Guttation schon Mar (1934) beobachtet. Nach Want (1936) soll Auxin 


den Transport spezifischer Wachs- 
tumsfaktoren zur Produktionsstelle 
des Auxins steuern, nach FERMAN 
(1938) dagegen denjenigen einer Vor- 
stufe des Auxins. MELCHERS (1936) 
sieht einen Stoffübertritt aus dem 
Reis in die Unterlage unter dem Ein- 
fluß des umgestimmten Vegetations- 
punktes vorsichgehen. 

Es scheint mir nicht zweifelhaft, 
daß sich die Fragen des morphogenen 
Einflusses der Streckungswuchsstoffe 
unter dem entwickelten Gesichts- 
punkt einer Steuerung der Massen- 


verteilung in der Pflanze (nicht nur spezifischer Wachstumsfaktoren) 
einheitlicher auffassen und erklären lassen. Im einzelnen soll erst in 
der ausfürlichen Arbeit darauf eingegangen werden. 


Sehrifttum. 
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(1934). — Melehers, G.: Biol. Zbl. 56, 567 (1936). — Pearse, H. L.: J. Pomolog. and 
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(Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Darmstadt.) 


DIE WIRKUNG VON ELEKTROLYTEN 
AUF DIE AUFNAHME SAURER UND BASISCHER FARBSTOFFE 
DURCH DIE PFLANZENZELLE. 


Von 
SIGMUND REHM. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 12. Juni 1938.) 


Einleitung. 

Die Untersuchungen der letzten Jahre haben mit aller Deutlichkeit 
gezeigt, daß die Stoffaufnahme in die lebende Zelle von den verschieden- 
sten Faktoren bestimmt wird. Je nach der angewandten Methode kann 
dabei der eine oder der andere Faktor mehr in Erscheinung treten, bei 
plasmolytischen Untersuchungen etwa die Permeabilität der Plasma- 
grenzschichten oder bei analytischer Bestimmung der Salzaufnahme aus 
Lösungen der Einfluß von Stoffwechselvorgängen auf die Stoffaufnahme 
(Atmung usw., vgl. z. B. HoaGLAND u. BROYER, 1936). Die Untersuchung 
der vitalen Farbstoffaufnahme hat vor anderen Methoden den Vorzug, 
daß sie Beobachtungen über die verschiedensten Faktoren zu machen 
gestattet, und nur bei Beachtung aller beteiligten Einflüsse wird es mög- 
lich sein, ein klares Bild von dem verwickelten Zusammenspiel der ein- 
zelnen Vorgänge bei der Stoffaufnahme zu erhalten. Es ist deshalb kein 
Wunder, daß gerade von Untersuchungen über die Farbstoffaufnahme 
in die lebende Zelle aus in neuerer Zeit eine Reihe vordem nicht beachteter 
Gesichtspunkte für die Erklärung der bei der Stoffaufnahme herrschenden 
Gesetzmäßigkeiten gewonnen werden konnte. Die verwendeten Farb- 
stoffe sind meist dissoziierende Verbindungen, deren gefärbtes Ion basi- 
schen oder sauren Charakter hat. Es hat sich nun gezeigt, daß für die 
Aufnahme solcher Stoffe neben der Permeabilität der Zellwand und der 
Plasmagrenzschichten die elektrische Ladung der farbspeichernden Zell- 
bestandteile eine ausschlaggebende Rolle spielt. So werden basische 
Farbstoffe nur bei einem px, der über dem der Zellkolloide liegt, saure 
nur bei einem unterhalb desselben liegenden gespeichert. Die Aufnahme 
der verschiedenen Farbstoffe ist offenbar vor allem den Gesetzen der 
elektrostatischen Adsorption unterworfen, und wahrscheinlich gilt das 
für alle dissoziierenden Verbindungen; denn für die Aufnahme anorgani- 
scher Elektrolyte konnte das gleiche festgestellt werden (PANTANELLI 
1929, LunpesÄrpH 1932. Burstr6m 1934, ITZEROTT 1936, BÜNNING 
1936). Nach diesen Erkenntnissen erscheinen auch andere die Farbstoff- 
aufnahme beeinflussende Faktoren in neuem Licht. Deutete man früher 
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die Wirkung verschiedenwertiger Ionen nur nach ihren lyotropen Eigen- 
schaften, so tritt jetzt ihr Einfluß auf die c, der Lösungen und ihre gegen- 
seitige Verdrängung an den Adsorptionsorten in den Vordergrund. Frei- 
lich wäre es verfehlt, nun die Bedeutung der anderen Faktoren zu unter- 
schätzen; z. B. wird eine Verbindung, die nach den Adsorptionsgesetzen 
in der Zelle gespeichert werden würde, aber ein zu großes Molekular- 
volumen hat, um durch die Membran- oder Plasmaporen zu permeieren, 
nicht in die Zelle aufgenommen werden. In vielen Fällen ist die Ab- 
grenzung des Wirkungsbereichs der einzelnen Faktoren noch nicht mög- 
lich, und nur auf Grund eines reicheren experimentellen Materials, als 
es heute vorliegt, wird es gelingen, die Bedeutung der verschiedenen 
Faktoren im Einzelfall klarzustellen und daraus Schlüsse auf allgemeine 
Gesetzmäßigkeiten der Stoffaufnahme zu ziehen. 

Meine Untersuchungen über die Aufnahme basischer und saurer Farb- 
stoffe in die Wurzeln von Impatiens balsamina haben hauptsächlich die 
Wirkung anorganischer Ionen auf die vitale Farbaufnahme zum Gegen- 
stand. Sie wurden von einer anderen Fragestellung her begonnen, doch 
ergaben sich bald so wichtige Tatsachen für dieses allgemeine Problem der 
Stoffaufnahme, daß eine genauere Untersuchung lohnend erschien. Für 
das Verständnis der physiologischen Versuche ist die Kenntnis einiger ana- 
tomischer Besonderheiten meines Versuchsobjektes nötig, deren Be- 
schreibung daher vorausgeschickt sei. 





I. Das Versuchsobjekt. 


Impatiens balsamina L. ist leicht in Wasserkultur zu ziehen (REHM, 
1937). In der Nährlösung werden lange, schwach verzweigte Wurzeln 
gebildet, die bei ausreichender Sauerstoffversorgung mit einem gleich- 
mäßigen Pelz von Wurzelhaaren überzogen sind. 

Die mikroskopische Untersuchung zeigt, daß die Haare in Längs- 
reihen angeordnet sind, die mit haarfreien Zellreihen ziemlich regelmäßig 
alternieren. Die gleiche Art der Haarverteilung hat Darwin (1882) an 
einer Reihe von Pflanzen (Euphorbia peplus, Pelargonium, Oxalis u. a.!) 
festgestellt. Er fand, daß die haarfreien Zellen durch hohen Gerbstoff- 
gehalt von den haartragenden unterschieden sind. Das gleiche gilt für 
Impatiens balsamina. Mit Koffein, Eisenchlorid, Kaliumbichromat, Os- 
miumsäure, Silbernitrat, Natriumwolframat und Jod läßt sich der Unter- 
schied im Gerbstoffgehalt der haarbildenden und haarfreien Epidermis- 
zellen sehr schön zeigen. Die Wurzelhaare selbst erweisen sich als gerb- 
stofffrei, in ihren Basalzellen wird oft etwas Gerbstoff als körniger Nieder- 


1 Die systematische Verbreitung dieses Merkmals ist noch ungenügend unter- 
sucht. Gerade zur Klärung der umstrittenen Stellung der Balsaminaceen im System 
wäre eine derartige Untersuchung von Interesse. Nach dem vorliegenden Material 
scheint dieses Merkmal für die Zugehörigkeit der Balsaminaceen zu der Reihe der 
Gruinales zu sprechen. 
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schlag in der Vakuole ausgefällt. Die haarfreien Zellen führen regel- 
mäßig große Mengen Gerbstoff, der an der Innenseite des Plasmas einen 
gleichmäßigen, je nach dem angewandten Gerbstoffreagens mehr oder 
weniger körnig erscheinenden Belag bildet. Diese Differenzierung in 
in gerbstoffreie und gerbstofführende Zellen reicht bis an die Grenze 
von Meristem und Streckungszone, dort ist sogar der Unterschied am 
deutlichsten, weil der Gerbstoff in den Vakuolen der jungen Zellen am 
konzentriertesten ist. In der meristematischen Zone selbst führen alle 
Epidermiszellen in ihren kleinen Vakuolen reichlich Gerbstoff. Die 
Differenzierung am Beginn der Streckungszone besteht also darin, daß 
der Gerbstoff aus den später Haare bildenden Zellen verschwindet. Auch 
morphologisch sind die später Haare 
bildenden und die haarfrei bleibenden 
Zellen schon am Beginn der Streckungs- 
zone unterschieden: Die haarbildenden 
Zellen sind immer deutlich breiter als 
die haarfrei bleibenden!. Wie diese 
regelmäßige Differenzierung der Wurzel- 
epidermis determiniert wird, hat DARWIN 
nicht festgestellt. Sie hängt damit zu- Abb.1. Schematischer Schnitt durch 
sammen, daß die haarfreien Zellen in Yon Zmpatiens Ye rn 
der Mitte über den Zellen der Sub- holzten und verkorkten Radialwände 
epidermis stehen, während die haar- + ee - LS EE 
tragenden zwischen ihnen über den 

Radialwänden der Subepidermiszellen liegen (Abb. 1). Die gleiche An- 
ordnung beschreiben Scorr u. WHITworRTH (1928) von Pelargonium, 
ohne die Identität der haarfreien Zellen mit den Darwınschen Gerbstoff- 
zellen zu erkennen. Die Differenzierung des Wurzelgewebes beginnt in 
den mittleren Partien der Rinde, während die Zellen der Epidermis und 
der Endodermis am längsten embryonal bleiben (vgl. KROEMER 1903, 
Scott u. PRIESTLEY 1928). Die Determination der Epidermiszellen durch 
ihre Lage zu den subepidermalen Zellen ist demnach entwicklungs- 
geschichtlich durchaus verständlich. Die Radialwände der Zellen der 
Subepidermis geben schon in der Zone der funktionsfähigen Wurzel- 
haare Reaktionen mit Phlorogluzin-Salzsäure und Sudan III (Scorr 
1928, KRoEMER 1903). Welche Bedeutung diesen Differenzierungen der 
Epidermis und Subepidermis für die Stoff- und Wasseraufnahme zu- 
kommt, ist noch durchaus unklar. Außer in den haarfreien Zellen der 
Epidermis findet sich Gerbstoff in größerer Menge gelegentlich in ein- 
zelnen Zellen der Wurzelrinde und regelmäßig in sämtlichen Zellen der 





1 Die Differenzierung der Epidermis in gerbstoffhaltige und gerbstofffreie 
Zellen findet sich auch an Wurzeln, die aus bestimmten Gründen (Sauerstoffmangel, 
zu hohe Temperatur der Nährlösung) keine Wurzelhaare bilden, wenn auch nicht 
immer in so ausgeprägter Weise wie an normalen Wurzeln. 
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Endodermis. Auch bei diesem Gewebe ist der Gerbstoff in den embryo- 
nalen Zellen schon reichlich vorhanden. Die Rolle, die der Gerbstoff 
spielt, ist auch bei der Endodermis noch nicht erklärbar. Stets findet 
sich Gerbstoff endlich in den Zellen der Wurzelhaube, wo er in oft auf- 
fallend großen Trôpfchen oder Körnchen der Plasmainnenhaut anliegt. 


II. Versuche über die Aufnahme basischer und saurer Farben 
bei verschiedenem py- 


Zunächst wurden orientierende Versuche ausgeführt, um die für die 
geplanten Versuche brauchbaren Farbstoffe kennen zu lernen. 

Die Versuchslösungen wurden mit über Quarz redestilliertem Wasser, das durch 
Auskochen CO,-frei gemacht war, angesetzt. Die Farbstoffe wurden gewöhnlich 
in 0,001 %iger Lösung angewandt, nur Methylviolett in 0,0004%iger Lösung, die 
Salze der Pufferlösungen meist in 0,05 n Lösung. Die Wurzeln wurden vor den 
Versuchen abgeschnitten und blieben mindestens 1 Stunde in redestilliertem Wasser 
liegen; für die Versuche kamen sie in Deckelschälchen mit 4,5 cm innerem Durch- 
messer. Zur Beobachtung wurden die Wurzeln auf Objektträger in einen großen 
Tropfen der Versuchslösung gebracht und mit einem großen Deckglas (24:32 mm) 
bedeckt. Färbungsänderungen durch O,-Mangel (STRUGGER 1936 a) wurden wäh- 
rend der Beobachtungsdauer nie festgestellt. Alle Versuche wurden an einem nach 
NNW gelegenen Fenster bei diffusem Tageslicht ausgeführt. Für die Versuche einer 
Serie wurden immer nur Wurzeln, die von einer einzigen Pflanze stammten, ver- 
wendet. Die p,-Bestimmungen wurden mit der Chinhydronelektrode und dem 
Triodometer der Firma Hugershoff ausgeführt. 


a) Basische Farbstoffe. 

Die Farbstoffe Neutralrot, Toluidinblau, Methylenblau, Rhodamin G 
(GRÜBLER) und Methylviolett färben in reinem destilliertem Wasser 
Membran, Plasma und Vakuole der Wurzelhaare mehr oder weniger 
intensiv an. Bei Neutralrot genügt eine Spur Natronlauge, um Membran- 
und Plasmafärbung zum Verschwinden zu bringen, so daß dann eine 
reine Vakuolenfärbung resultiert. Die Plasma- und namentlich die Mem- 
branfärbung mit Rhodamin G ist im Vergleich zu den anderen Farbstoffen 
sehr schwach, aber doch deutlich zu erkennen. Die Plasmafärbung mit 
den verschiedenen Farbstoffen ist durchaus vital, nach der STRUGGER- 
schen Nomenklatur (STRUGGER 1936 b) als ,,turbant“‘ zu bezeichnen. Bei 
kurzer Färbungsdauer ist keinerlei Schädigung im Plasma festzustellen, 
die Zellen sind gut plasmolysierbar. Nach der Entfärbung durch Salz- 
zusatz oder durch Übertragung in ein saures Medium (s. u.) zeigt das 
Plasma ganz normales Aussehen. In der Vakuole werden die Farbstoffe 
in Form intensiv gefärbter Körnchen gespeichert. Die Menge dieser Körn- 
chen ist bei den einzelnen Farbstoffen verschieden, Neutralrot und Methyl- 
violett werden besonders reichlich gespeichert. Bei Rhodamin G beginnt 
die Ausfällung der Körnchen in der Vakuole erst etwa eine Stunde nach 
der Übertragung in die Lösung. Man nimmt im allgemeinen an, daß 
diese Art der Speicherung auf einer Bindung des basischen Farbstoffes 
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an im Zellsaft gelösten Gerbstoff zustandekommt. Ob eine derartige 
Verbindung bei meinem Objekt vorliegt, möchte ich bezweifeln. Denn 
durch Zusatz eines beliebigen Alkalisalzes läßt sich die Farbspeicherung 
rückgängig machen, und mit den üblichen Gerbstoffreagentien läßt sich — 
wie oben gesagt — kein Gerbstoff in den Wurzelhaaren nachweisen. 
Auch die ganz andere py-Abhängigkeit der Gerbstoffärbung in den haar- 
freien Zellen (s. u.) beweist, daß der Farbspeicherung in der Vakuole der 
Haare andere Stoffe zugrunde liegen als der Farbaufnahme in die haar- 
freien Zellen. DRAWERT (1937 b) denkt an Lipoide als farbspeichernde 
Stoffe in der Vakuole der Wurzelhaare. Nur auf Grund der Färbungs- 
versuche wird man aber kaum etwas sicheres über die Natur dieser Stoffe 
aussagen können. 

Um die cg-Grenzen der Anfärbung mit den verschiedenen Farben 
festzustellen, wurde dann die Anfärbung in Phosphatgemischen verschie- 
dener cy ausgeführt. Die Plasmafärbung ist dabei in allen py-Stufen 
und bei allen Farben sehr schwach oder fehlt völlig, nur bei Methyl- 
violett ist sie mit einiger Sicherheit nachzuweisen. Bei dieser Farbe reicht 
die Plasmafärbung vom alkalischen Bereich bis py 5,2. Die Farb- 
speicherung in der Vakuole wird durch den Pufferzusatz ebenfalls bei 
allen Farben vermindert, aber nicht in dem Ausmaß wie die Plasma- 
färbung. Bei längerer Versuchsdauer kann allerdings auch in der Vakuole 
völlige Entfärbung eintreten. Farbspeicherung in der Vakuole findet bei 
Neutralrot, Toluidinblau, Methylenblau und Rhodamin G mit allmählich 
abnehmender Intensität vom alkalischen Gebiet bis etwa pg 4,8 statt. 
Methylviolett dagen wird noch bei p,, 3,0 in Körnchen in der Vakuole ge- 
speichert. 

Worauf dieses abweichende Verhalten beruht, wurde bisher nicht näher 
untersucht, da diese Frage für unsere Problemstellung von sekundärer 
Bedeutung ist. Auch PISCHINGER (1926) fand, daß alle von ihm unter- 
suchten Gewebe mit Methylviolett weiter im sauren Gebiet färbbar 
waren als mit anderen basischen Farbstoffen. Ich nehme vorläufig an, 
daß die Farbspeicherung in der Vakuole bei allen basischen Farbstoffen 
auf lockerer chemischer Bindung an Ampholyte beruht, die bei den 
einzelnen Farbstoffen verschiedenen Charakter haben kann. Ein be- 
sonderer ‚„vitaler‘‘ Vorgang, den ich zunächst, etwa entsprechend der von 
COLLANDER u. HOLLSTRÖM (1937) nachgewiesenen adenoiden Tätigkeit des 
Protoplasten bei der Aufnahme von Sulfosäurefarbstoffen, vermutete, 
liegt bei der Methylviolettaufnahme im stark sauren Bereich offenbar 
nicht vor. Denn auch schwere Vergiftung mit Chloroform oder Blausäure 
vermag die Aufnahme von Methylviolett bei stark saurer Reaktion nicht 
zu verhindern. Das mögen die folgenden (abgekürzten) Protokolle zeigen: 

1. Die Wurzeln für die Lösungen 2 und 4 lagen vor dem Versuch 2 Stunden 
in Chloroformwasser 1:3, die anderen in destilliertem Wasser. Dann wurden sie 
in folgende Lösungen übertragen: 
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1. Methylviolett 1:250000, px 4,1; 

2. Farblösung mit Chloroformwasser 1:3, py 4,15; 

3. Farblösung mit 0,05 n NaCl, py 3,80; 

4. Farblösung mit 0,05 n NaCl und Chloroformwasser 1:3, p, 3,83. 

Nach 15 Min. ergab sich folgendes Bild der Farbspeicherung in der Vakuole: 

Lösung 1: Intensive Kôrnchenspeicherung in allen Haaren. 

2: In den meisten Haaren recht kräftige Körnchenspeicherung, trotz- 
dem das Plasma schon deutliche Zeichen der Schädigung aufweist. 

Lösung 3: Farbspeicherung weit schwächer als in Lösung 1, aber regelmäßig 
in allen Haaren. 

Lösung 4: Körnchenspeicherung schwächer als in Lösung 3, aber doch noch 
regelmäßig in allen Haaren außer in den offenbar völlig abgetöteten. 

2. Vorversuche hatten ergeben, daß eine 0,0001n KCN-Lösung bei saurer Re- 
aktion (bei neutraler Reaktion ist die Giftwirkung viel geringer!) eine allmähliche 
Schädigung des Plasmas herbeiführt, die aber erst nach ziemlich langer Zeit letal 
wird. Die 4 Versuchslösungen wurden ebenso angesetzt wie bei dem Chloroform- 


versuch. 
Lösung 1: Reine Farblösung, px 3,93. 
Lösung 2: Farblösung mit 0,0001 n KCN, p, 3,92. 
Lösung 3: Farblösung mit 0,05n NaCl, p, 3,75. 
Lösung 4: Farblösung mit 0,05n NaCl und 0,0001 KCN, px 3,80. 

Vor dem Versuch befanden sich die Wurzeln, die in Lösung 2 und 4 kamen, 
2 Stunden lang in 0,0001 n KCN-Lösung vom py 3,8. 

Färbungsbild nach 30 Min.: 

Lösung 1: Intensive Körnchenspeicherung. 

Lösung 2: Körnchenspeicherung nicht — intensiv als in Lésung 1, trotz- 
dem das Plasma schon deutliche Degeneratior heinungen zeigte. Die Kerne 
waren stark aufgequollen. 

Lösung 3: Körnchenspeicherung etwas weniger intensiv als in Lösung 1. 

Lösung 4: Körnchenspeicherung wie in Lösung 3, Schädigung des Plasmas 
wie in Lösung 2. 

Durch die Vergiftung wird also die Methylviolettspeicherung bei 
saurer Reaktion nicht verhindert. Chloroform verzögert die Aufnahme 
des Farbstoffes, doch hat die Chloroformierung bei py 6,5 den gleichen 
Erfolg, so daß wohl ein allgemeiner Einfluß auf die Permeabilität oder die 
Speicherungsfähigkeit vorliegt. 

Die Gerbstoffe der haarfreien Zellen werden von allen angeführten 
Farbstoffen noch im stark sauren Bereich (px 3,8 und darunter) ange- 
färbt. Man kann daher z. B. in saurer Neutralrotlösung sehr schön die 
gerbstoffführenden Zellen allein herausfärben. Neben Neutralrot ist 
Rhodamin G besonders zum Nachweis der Gerbstoffverteilung geeignet 
und zwar bei allen Reaktionen, da es von den Gerbstoffen mit dunkel- 
violetter Farbe gespeichert wird, während es die anderen Zellbestandteile 
nur schwach anfärbt (s. auch DRAWERT 1937 b). Die Tatsache der Farb- 
stoffspeicherung in den gerbstoffhaltigen Zellen bei stark saurer Reaktion 
ist auch von allgemeiner Bedeutung; denn sie beweist, daß die Disso- 
ziation der Farbstoffe für ihr Permeiervermögen nicht von ausschlag- 
gebender Bedeutung ist. Bei py 3,8 liegt Neutralrot sicher nur in der 
dissoziierten Form vor, und doch vermag es in die Zellen einzudringen 
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und in kurzer Zeit eine intensive Färbung hervorzurufen, wenn es nur 
in der Zelle irgendwie gebunden wird, so daß das Diffusionsgefälle dauernd 
erhalten bleibt. Ein Unterschied in der Permeabilität der haartragenden 
und der haarfreien Zellen, an den ich zuerst dachte, als ich die auffällige 
Färbung der haarfreien Zellen mit Neutralrot und Rhodamin G fand, 
liegt sicher nicht vor. Plasmolyseversuche mit Harnstoff und Glycerin 
ließen keinen Unterschied in der Geschwindigkeit des Plasmolyserück- 
ganges und in der Lage des grenzplasmolytischen Wertes erkennen. 


b) Saure Farbstoffe. 

Von den geprüften sauren Farbstoffen werden Lichtgrün, Cyanol und 
Kongorot unter keinen Umständen von den lebenden Wurzelzellen ge- 
speichert!. Säurefuchsin gibt in saurem Phosphatpuffer eine sehr schwache 
Plasma- und Kernfärbung. Eosin und Erythrosin werden aus saurer 
Lösung außerordentlich schnell und intensiv in Plasma und Kern ge- 
speichert. Die oberste Grenze der Anfärbbarkeit liegt für Eosin in Phos- 
phatpuffer bei py 5,2. Das stimmt gut mit den Feststellungen an basi- 
schen Farbstoffen überein, für die auch 5,2 die pg-Grenze der Plasma- 
färbung darstellt. Schon von px 4,7 an nimmt jedoch die Intensität der 
Plasmafärbung stark ab. In saurer Lösung werden auch die Indikator- 
farbstoffe Bromphenolblau, Bromkresolgrün und Bromthymolblau schnell 
vom Plasma aufgenommen. Doch führt die Anfärbung mit diesen Farben 
sehr schnell zu einer Schädigung des Protoplasmas. Nach dem Farb- 
ton der Indikatoren würde die Azidität des Plasmas einem py von 4,2 —4,4 
entsprechen. Die Unstimmigkeit zwischen dem durch die Anfärbe- 
versuche bestimmten isoelektrischen Punkt und dem mit Indikator- 
farbstoffen ermittelten px der Plasmakolloide braucht nicht wunder zu 
nehmen, da die Dissoziation der an Kolloide gebundenen Farbstoffe 
eine andere sein kann, als in wäßriger Lösung gleicher cy. Beachtung 
verdient die Tatsache, daß bei meinem Material der durch die Indikator- 
farbstoffe angezeigte py des Plasmas tiefer liegt als der Punkt, bei dem 
die Anfärbungsgrenze zwischen basischen und sauren Farbstoffen liegt, 
während Bünnıne (1936) bei Aspergillus das umgekehrte Verhalten fest- 
stellen konnte. Auch die angeführten Indikatorfarbstoffe geben ein Bei- 
spiel für die Unabhängigkeit der Permeation der Farbstoffe von ihrer 
Dissoziation; denn der Umschlagspunkt von Bromphenolblau liegt unter- 
halb, der von Bromthymolblau liegt weit oberhalb der Anfärbungsgrenze, 
und doch werden beide ziemlich gleich schnell bei saurer Reaktion ge- 
speichert, während sie bei neutraler Reaktion nicht aufgenommen werden. 
Die Farbstoffe Methylrot und Diäthylrot färben bei saurer Reaktion 
ausschließlich die Gerbstoffe der haarfreien Zellen an, bei neutraler oder 
schwach alkalischer Reaktion lassen sie alles ungefärbt. 

“ 1 Es verdient Beachtung, daß Cyanol von den Zellen der Leitbündelscheid 
in den Blättern von Impatiens balsamina intensiv gespeichert werden kann (REHM 
1935, S. 416). 
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Ill. Der Einfluß von Natrium, Caleium und Aluminium 
auf die Farbstoffaufnahme. 
1. Wirkung der Salze bei saurer Reaktion. 

a) Die Aufnahme von Methylviolett. 

Durch den Nachweis, daß die cy der Außenlösung die Aufnahme eines 
Farbstoffes wesentlich mitbestimmt, ist eine vordem nicht beachtete 
methodische Schwierigkeit für Untersuchungen über den Einfluß ver- 
schiedenwertiger Ionen auf die Farbstoffaufnahme insofern entstanden, 
als die Salze die cy der Lösungen verändern. Namentlich Aluminium- 
salze erhöhen die cy sehr stark, und bei Herabsetzung der cy, durch Zu- 
gabe von Lauge bleiben sie nicht lange in Lösung. Gerade an Al-Salzen 
aber war die stärkste Blockierungswirkung gefunden worden (Szücs 
1910), und es schien möglich, daß dies nur auf der c,-Verschiebung be- 
ruhte (DRAWERT 1937 b, c). Meine Beobachtung, daß Methylviolett auch 
in stark saurer Lösung im Zellsaft der Wurzelhaare von Impatiens bal- 
samina gespeichert wird, bot nun die methodische Möglichkeit, bei saurer 
Reaktion Kationen von verschiedener Wertigkeit in ihrem Einfluß auf 
die Stoffaufnahme miteinander zu vergleichen. 

Den Ausfall eines derartigen Versuches über die Aufnahme von Methyl- 
violett bei py 4 möge folgendes, im Auszug wiedergegebenes Protokoll 


zeigen: 
Versuchslösungen: 
1. 0,05n NaCl in 0,0004% Methylviolett, p,, 4,00. 
2. 0,05n CaCl, ,, 0,0004% s Pr 4,04. 
3. 0,05n AICI, ,, 0,0004% Fr Px 4,01. 


Färbungsbild nach 5 Min.: 

1. Körnige Speicherung in den meisten Haaren, Membran deutlich gefärbt. 

2. Keine Farbspeicherung in der Vakuole, Membran schwach gefärbt. 

3. Keine Farbspeicherung in der Vakuole, Membran farblos. 

Färbung nach 30 Min.: 

1. Färbung sehr vertieft, Farbspeicherung nicht nur in den Haaren, sondern 
auch in deren Basalzellen und in den haarfreien Zellen. 

2. Schwache körnige Speicherung in den Haaren, schwache Membranfärbung, 
Speicherung in den Gerbstoffen der haarfreien Zellen ebenfalls schwächer als in 
Lösung 1. 


3. Haare ganz farblos, jedoch schwache Anfärbung der Gerbstoffe in den haar- 
freien Zellen, besonders in der Streckungszone deutlich. 

Durch Ca wird also die Farbstoffaufnahme in die Wurzelhaare deut- 
lich verlangsamt, durch Al wird sie völlig gehemmt. Eine geringe Farb- 
aufnahme ist aber auch in der AlCl,-Lösung durch die haarfreien Zellen 
möglich. Es ist also bewiesen, daß die Hemmung der Aufnahme basi- 
scher Farbstoffe durch mehrwertige Kationen unabhängig von der Be- 
einflussung durch die cy besteht. Für die Beeinflussung der Membran- 
färbung ist das gleiche schon von Kersting (1937) gezeigt worden. 

Nun war die Frage nach dem Ort, an dem die Kationen ihre Wirkung 
ausüben, zu klären. Dafür bestehen 3 Möglichkeiten: 1. die Kationen 
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dringen in die Zelle ein und verhindern die Farbstoffspeicherung durch 
Adsorptionsverdrängung (BÜNNING (1936). 2. Die Membran wird durch 
die Kationen blockiert (Czasa 1936, Borris 1937a, DRAWERT 1937 c). 
3. Die Kationen machen die Plasmaoberfläche impermeabel. 

Eine Entscheidung zwischen diesen 3 Möglichkeiten ließ sich durch 
folgende Versuche herbeiführen. 

1. In farbfreier NaCl-Lösung geht die Farbstoffspeicherung allmählich 
zurück. Wenn die mehrwertigen Kationen ihre Wirkung im Innern der 
Zellen ausüben, so müssen Ca- und Al-Salze die Entfärbung noch stärker 
beschleunigen. 


Zu dem Versuch wurden die Wurzeln 13 Min. lang in neutraler Methylviolett- 
lösung 1:250000 angefärbt. Die Untersuchung zeigte intensive Körnchenspeicherung 
in allen Haaren, in den ausgewachsenen Haaren auch regelmäßige Plasma- und 
Kernfärbung. In den jüngsten Haaren war die Plasmafärbung nur schwach oder 
fehlte ganz. Dann wurden die Wurzeln in folgende Lösungen übertragen: 

1. Reines destilliertes Wasser, durch HCl-Zusatz auf p, 4,09 gebracht. 

2. 0,05n NaCl, px 4,09. 

3. 0,05n CaCl,, py 4,04. 

4. 0,05n AICL, py 4,07. 

Färbung nach 15 Min.: 

Zwischen 1, 2 und 3 wenig Unterschied. Plasma und Kern entfärbt, Körnchen- 
speicherung in allen Haaren wenig verändert. In Lösung 4 ist das Plasma noch 
deutlich gefärbt, die Körnchenspeicherung unverändert. 

Nach 45 Min.: 

1. Körnchenspeicherung etwas schwächer geworden. 

2. Farbkörnchen aus allen Haaren völlig verschwunden. 

3. Körnchenspeicherung noch ziemlich intensiv, ungefähr wie in 1. 

4. Plasma völlig entfärbt, Körnchenspeicherung fast unverändert. 

Nach 1!/, Stunden: 

1. Viele Haare geschädigt und entfärbt, soweit lebend noch mit schwacher 
Körnchenspeicherung. 

2. Alles farblos, Plasmazustand der Haare besser als in 1. 

3. Nur noch in einem Teil der Haare wenige Farbkörnchen, Haare meist unge- 
schädigt. 

4. Farbspeicherung sehr viel schwächer geworden, doch noch in allen Haaren 
regelmäßige Farbkörnchen, sehr viel mehr als in 1 oder 3. Plasma ungeschädigt. 


Der Versuch zeigt klar, daß Ca und Al die Entfärbung ebenso hemmen 
wie die Anfärbung, daß sie also nicht im Innern der Zellen wirken. Na- 
mentlich der langsame Rückgang der Plasmafärbung in der Al-Lösung 
zeigt deutlich, daß das Al-Ion nicht in nennenswerter Menge in die Zelle 
eindringt. Weder durch Ca noch durch Al werden jedoch Plasmagrenz- 
schicht und Zellmembran für den Farbstoff völlig impermeabel (vgl. 
auch die Feststellungen von Borris [1937 a] an Allium); denn die Ent- 
färbung wird durch Ca und Al nur verlangsamt und zwar durch Al er- 
heblich mehr als durch Ca. Die schnelle Entfärbung durch NaCl gegen- 
über gleichsaurem H,O kann aber wohl nur als Adsorptionsverdrängung 
im Sinne Bünnıngs gedeutet werden. Das schnelle E‘udringen der Al- 
kalisalze in die Zelle ist bekannt (Frrrine 1915, 1917) und ihre entfarbende 
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Wirkung auf aufgenommene basische Farbstoffe schon von IRwIN (1926 a, 
1927 a, b) nachgewiesen werden. 

2. Nach dem Ausfall des eben beschriebenen Versuches bestand nur 
noch die Ungewißheit, ob eine Blockierung der Zellwand, wie sie von 
DRAWERT (1937 c) bei Allium sehr schön gezeigt worden ist, oder die 
Herabsetzung der Permeabilität der Plasmaoberfläche der entscheidende 
Vorgang beim Zustandekommen der An- und Entfärbungshemmung 
ist. Da trotz der völligen Entfärbung der Zellwand in AICI,-Lésung 
der Farbstoffaustritt aus der Zelle langsam fortschreitet, hat die erste 
Möglichkeit von vornherein wenig Wahrscheinlichkeit für sich. Der 
folgende Versuch über die Entfärbung plasmolysierter Haare zeigt wohl 
eindeutig, daß die Blockierung der Zellwand keine ausschlaggebende 
Rolle bei der Entfärbungshemmung spielt. 

Die Wurzeln wurden 30 Min. in 0,4 mol. Rohrzuckerlésung vorplasmolysiert, dann 
20 Min. in 0,4 mol. Rohrzuckerlösung mit 0,0004% Methylviolett (px 5,8) angefärbt. 

Lösungen für die Entfärbungen: 

1. 0,4 mol. Rohrzucker, ohne Salz, p, 3,92. 


2. 0,4 mol. = 0,05 n NaCl, px 3,84. 
3. 0,4 mol. à 0,05 n CaCL, Pr 3,88. 
4. 0,4 mol. pe 0,05 n AICI,, py 3,83. 


20 Min. nach der Ubertragung in die Lésungen ergab sich folgendes Bild: 

1. Plasma entfärbt, Körnchenspeicherung etwas schwächer geworden. 

2. Plasma entfärbt, Körnchenspeicherung deutlich schwächer geworden, aber 
noch in allen Haaren regelmäßig vorhanden. 

3. Plasma noch schwach gefärbt, Körnchenspeicherung kaum verändert. 

4. Plasmafärbung fast unverändert, Körnchenspeicherung sehr intensiv. Das 
Plasma zeigt keine so regelmäßig abgerundete Form wie in den Lösungen 1—3. 

Färbung nach 11/, Stunden: 

1. Nur noch schwache Zellsaftfärbung. 

2. Die meisten Haare ganz farblos, vereinzelt finden sich noch kleine Farb- 
körnchen in der Vakuole. 

3. Plasmafärbung verschwunden, Körnchenspeicherung deutlich schwächer ge- 
worden, aber noch regelmäßig in allen Haaren und viel intensiver als in 1 und 2. 

4. Färbung fast unverändert, das Plasma ist offenbar ziemlich stark geschädigt. 


Durch die Plasmolyse wird also die Entfärbung in allen Lösungen ver- 
langsamt. Die Entfärbungshemmung durch Ca und Al tritt noch schärfer 
hervor, als in normalen Haaren. Der von der Membran abgelöste Proto- 
plast ist — in Übereinstimmung mit den von anderen Autoren gemachten 
Erfahrungen — offenbar empfindlicher gegen die schädliche Wirkung 
der Salze als der in Berührung mit der Zellwand stehende. Eine An- 
sammlung der Farbe in dem Raum zwischen Protoplasma und Zellwand, 
wie sie bei Impermeabilität der Zellwand erfolgen müßte und von Borris 
(1937 a) und Drawerr (1937 c) bei Allium nach Zusatz von CaCl, gefunden 
wurde, ließ sich in keinem Fall beobachten. Die Schädigung, die bei 
längerer Versuchsdauer an den kontrahierten Protoplasten durch Al 
hervorgerufen wird, zeigt, daß das Al-Salz leicht durch die Membran 
permeiert und seine Wirkung unmittelbar auf das Plasma ausübt. 
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In Mischlösungen von Al- bzw. Ca-Salzen mit NaCl tritt die blockie- 
rende Wirkung dieser Ionen in der gleichen Weise auf wie in reinen Salz- 
lösungen. Da dabei keine wesentlich neuen Erscheinungen beobachtet 
wurden, sei nur ein Versuch im Auszug mitgeteilt. 

Wurzeln nach Vorplasmolyse in 0,4 mol. Rohrzucker 20 Min. lang in farbhaltiger 
Zuckerlösung angefärbt. Entfärbungslösungen: 

1. 0,05n NaCl in 0,4 mol. Rohrzucker, p,, 3,84. 

2. 0,04n NaCl und 0,01 n AICI, in 0,4 mol. Rohrzucker, p,, 3,83. 

Färbungsbild nach 11/, Stunden: 

In Lésung 1 nur noch ganz vereinzelt kleine Farbkérnchen in den Vakuolen, 
die meisten Haare farblos. 

In Lösung 2 noch ganz schwache Plasmafärbung, intensive Körnchenspeicherung 
in der Vakuole, Plasmolyseform etwas eckig, aber wesentlich gleichmäßiger als 
in reiner AlCl,-Lösung, Plasma im Innern offenbar ganz normal. 


Der hemmende Einfluß des Al auf die Entfärbung macht sich hier 
in schwächerer Konzentration und bei Gegenwart einer ziemlich hohen 
Konzentration von Na genau so stark bemerkbar wie in reiner AlCl,- 
Lösung, trotzdem die schädigende Wirkung des Al auf den plasmolysierten 
Protoplasten viel geringer ist. 

b) Die Aufnahme von Eosin. 

Da nun feststand, daß bei meinem Versuchsobjekt die Ca- und Al- 
Wirkung vorwiegend in einer Verringerung der Plasmapermeabilität für 
basische Farbstoffe besteht, war die Frage zu klären, ob die mehrwertigen 
Kationen den Farbstoffdurchtritt dort durch Adsorptionsverdrängung 
erschweren, oder ob sie nur durch Verringerung der Porenweite der 
Plasmagrenzflächen infolge ihrer entquellenden Wirkung auf die Plasma- 
kolloide wirken. Einen Hinweis in dieser Richtung konnte die Beein- 
flussung der Aufnahme saurer Farbstoffe geben. Wenn Ca und Al durch 
Adsorptionsverdrängung die Aufnahme gleichgeladener Ionen hemmen, 
so müßten sie die Aufnahme entgegengesetzt geladener Ionen fördern; 
eine Verringerung der Porenweite aber müßte sich bei der Aufnahme 
basischer und saurer Farbstoffe in gleicher Weise geltend machen. CoL- 
LANDER (1921) fand die Aufnahme saurer Farbstoffe durch Al gefördert, 
doch erklärt er diese Beobachtung durch die py-Erniedrigung, die das 
Al-Salz hervorruft; denn La-Salze, die die cq nicht verändern, haben 
keine eindeutige Wirkung!. Bünnine (1936) fand eine Förderung der 
Aufnahme von Lichtgrün in die Zellen von Aspergillus niger durch AICI, 
und CaCl, bei pg 3,1. Zur Klärung dieser Frage bei meinem Objekt 
wurde folgender Versuch angesetzt: 

Anfärbung mit Eosin in der Verdünnung 1:50000 in folgenden Lösungen: 

1. 0,05 n NaCl, px 3,80. 
2. 0,05 n CaCl,, py 3,82. 
3. 0,05 n AICI, py 3,80. 

1 Man kann also die Versuche CoLLANDERs nicht ohne weiteres — wie BUNNING 
(1936) und DRAWERT (1937 b, c) es tun — als Beweis für die Förderung der Auf- 
nahme saurer Farben durch mehrwertige Kationen anführen! 
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Schon nach 5 Min. sind in Lösung 1 und 2 die Protoplasten dunkelrot gefärbt, 
in Lösung 3 nur ganz blaßrot. Bei längerer Versuchsdauer nimmt die Intensität 
der Plasmafärbung in Lösung 3 ganz allmählich zu, erreicht aber auch in einer Stunde 
nicht die Intensität der Färbung von Lösung 1 und 2. 

Ca übt also keinen merkbaren Einfluß auf die Eosinaufnahme aus, 
während sie durch Al erheblich verlangsamt wird. Da demnach die Auf- 
nahme basischer und saurer Farbstoffe durch Al gehemmt wird, kommt 
seine Wirkung offenbar vorwiegend durch eine Verengerung der Plasma- 
poren zustande, die eine Hemmung der Diffusion zur Folge hat. Doch 
macht sich die hemmende Wirkung des Al stärker bei der Aufnahme 
basischer als bei der saurer Farbstoffe bemerkbar, und Ca ist für die Auf- 
nahme des Eosins überhaupt ohne Bedeutung. Bei der Beeinflussung der 
Aufnahme basischer Farbstoffe durch mehrwertige Kationen wird daher 
auch die Adsorptionsverdrängung eine Rolle spielen. Ein solcher Ein- 
fluß ist auch nach Modellversuchen und theoretischen Überlegungen 
(BETHE 1922) anzunehmen. 
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2. Die Wirkung der Salze bei ungefähr neutraler Reaktion. 

Weitere Versuche wurden dann über die Frage angestellt, wie die 
Kationen bei höherem py auf die Farbstoffaufnahme wirken. Da die 
Aufnahme anorganischer Elektrolyte die gleiche Abhängigkeit vom py, 
der Außenlösung zeigt wie die Aufnahme basischer und saurer Farbstoffe 
(ItzERoTT 1936; BÜNNING 1936), ist zu erwarten, daß die Kationen ihre 
Wirkung bei höherem py wegen der Förderung ihres Eindringens in die 
Zelle schneller ausüben als bei saurer Reaktion. Ja, es besteht die Mög- 
lichkeit, daß bei anderem py auch qualitativ verschiedene Wirkungen 
auftreten. So wäre es z. B. denkbar, daß das Calcium bei saurer Reaktion 
nur an der Plasmaoberfläche wirkt, daß es bei neutraler oder alkalischer 
Reaktion aber in die Zelle leichter einzudringen vermag und nun an an- 
deren Zellorten zur Wirkung kommt. Da Al-Salze über pg 4,2 nicht in 
klarer Lösung zu halten sind, konnten die Versuche nur mit NaCl und 
CaCl, ausgeführt werden. Außerdem kamen dafür natürlich nur die 
basischen Farbstoffe in Frage, da die sauren über py 5,2 ja nicht aufge- 
nommen werden. 

Versuch 1: Aufnahme von Methylviolett bei schwach alkalischer 
Reaktion und bei Gegenwart von NaCl und CaCl,. 


Lösungen: 

1. 0,0004% Methylviolett mit 0,05n NaCl, p; 7,33. 

2. 0,0004 % ob mit 0,05 n CaCl,, py 7,28. 

3. 0,0004% > in destilliertem Wasser, durch NaOH auf p, 7,21 
gebracht. 


Anfärbung nach 30 Min. : 

1. Plasma fast farbfrei, Körnchenspeicherung in der Vakuole nicht sehr intensiv 
und etwas ig. 

2. Plasma und Kern gleichmäßig angefärbt, Körnchenspeicherung in der Va- 
kuole intensiver und regelmäßiger als in Lösung 1. 
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3. Plasma und Kern tief angefärbt. Körnchenspeicherung erheblich intensiver 
als in Lösung 2. 

Nach l1/, Stunden: 

1. Färbung fast ganz verschwunden. Plasma farblos, in den Vakuolen noch 
vereinzelt Farbkörnchen. 

2. Färbung intensiver geworden, Plasma- und Zellsaftfärbung kaum schwächer 
als in 3. 

3. Nicht verändert gegenüber der Färbung nach 30 Min. 

Das Ca verlangsamt also die Farbaufnahme auch in schwach alkali- 
scher Lösung, und offenbar ist auch hier seine Wirkung auf den Per- 
meationsvorgang beschränkt; denn nach längerer Versuchsdauer ist die 
Anfärbung in Ca-haltiger Lösung kaum schwächer als in destilliertem 
Wasser. Dagegen hemmt das Na die Anfärbung schon bei kurzer Ver- 
suchsdauer, vor allem bleiben Plasma und Kern fast ungefärbt, und bei 
längerer Versuchsdauer tritt in Na-haltiger Lösung fast völlige Ent- 
färbung auch des Zellsaftes ein. 

Versuch 2: Entfärbung AED Wurzeln in farbfreien schwach 
alkalischen Salzlösungen. 

Die Entfärbung wurde gleichzeitig in Stones Lösungen beobachtet: 

1. 0,05n NaCl, px 3,80. 
2. 0,05n NaCl, px 7,20. 
3. 0,05 n CaCl,, py 7,25. 
4. destilliertes Wasser, p,, 7,29. 

Untersuchung nach 15 Min. 

1. Plasma entfärbt, Körnchenspeicherung deutlich schwächer geworden. 

2. Plasma entfärbt, nur noch ganz schwache Körnchenspeicherung, erheblich 
schwächer als in Lösung 1. 

3. Plasmafärbung etwas schwächer geworden, Körnchenspeicherung unver- 
ändert. 

4. Plasma- und Körnchenfärbung unverändert. 

Nach 30 Min.: d 

1. Noch schwache Kôrnchenfärbung in den meisten Haaren. 

2. Alle Haare vollkommen farblos. 

3. Färbung kaum verändert. 

4. Färbung kaum verändert. 

Nach 11/, Stunden: 

1. und 2. Wurzelhaare ganz farbfrei. 

3. Färbung kaum verändert. 

4. Plasma- und Körnchenfärbung deutlich schwächer geworden. 

In NaCl-Lösung wird also die Farbe rasch aus Plasma und Vakuole 
verdrängt und zwar in schwach alkalischer Lösung deutlich schneller 
als in saurer Lösung. Das kann nur auf das schnellere Eindringen des 
Natriumions bei alkalischer Reaktion zurückzuführen sein, denn die Ent- 
färbung in destilliertem Wasser verläuft bei saurer Reaktion viel schneller 
als bei neutraler oder alkalischer. In Ca-haltiger Lösung tritt anfangs 
ein kleiner Rückgang der Färbung ein, namentlich der Plasmafärbung, 
dann wirkt aber die Ca-Lösung deutlich stabilisierend auf die Färbung. 
Nach I!/, Stunden ist die Färbung in reinem Wasser sch. à deutlich zurück- 
gegangen, während sie in Ca-Lösung unverändert geblieben ist. Offenbar 
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dringt bei alkalischer Reaktion zunächst etwas Ca in die Zelle ein und 
verdrängt ein wenig von dem Farbstoff ; dann aber macht sich die perme- 
abilitätshemmende Wirkung des Ca allein geltend und die Färbung wird 
nicht mehr verändert. 

Die gleichen Versuche wie die eben beschriebenen wurden auch an 
plasmolysierten Haaren ausgeführt. Die Ergebnisse entsprechen völlig 
denen an normalen Haaren, so daß auf eine Wiedergabe im einzelnen 
verzichtet werden kann. Die Entfärbung wird auch in schwach alkalischer 
Lösung durch die Plasmolyse deutlich verlangsamt. Versuche mit Misch- 
lösungen von Na und Ca bei neutraler Reaktion zeigten, daß die ent- 
färbende Wirkung des Na durch Ca völlig aufgehoben werden kann. 
Selbst das Plasma ist in schwach alkalischen Mischlösungen von gleichen 
Teilen Na und Ca nach l/, Stunden noch sehr deutlich gefärbt, während 
es in reiner Na-Lösung, wie gesagt, fast momentan farbfrei wird. 
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3. Die Wirkung der Salze auf andere basische Farbstoffe. 

Die bei Methylviolett beobachteten Einflüsse verschiedenwertiger 
Kationen auf die Anfärbung und Entfärbung bestehen — wie einige Probe- 
versuche zeigten — in prinzipiell gleicher Weise auch bei Neutralrot und 
Toluidinblau. Offenbar wegen der viel schnelleren Entfärbung der vor- 
gefärbten Wurzeln bei Übertragung in saure Lösung macht sich die 
Ionenwirkung bei diesen Farbstoffen jedoch nicht so scharf bemerkbar 
wie bei Methylviolett. Z. B. war das Färbungsbild von Wurzeln, die in 
neutraler Toluidinblaulösung angefärbt waren, nach einstündigem Ver- 
weilen in Na-, Ca- und Al-Lösungen vom py 4 folgendes: In NaCl war 
alles entfärbt, in CaCl, fanden sich nur noch vereinzelt Farbkörnchen 
in den Vakuolen der Haare, in AIC], waren die Farbkörnchen noch regel- 
mäßig vorhanden, auch hier war aber die Färbung sehr stark zurück- 
gegangen. Übrigens werden auch Toluidinblau und Neutralrot beim 
Übertragen vorgefärbter Wurzeln in eine AICI, Lösung vom py 4 momen- 
tan aus der Zellwand verdrängt. Das Fehlen dieser Erscheinung bei 
Allium, das DRAWERT (1937 c) betont, hat demnach keine allgemeine 
Gültigkeit. Wie theoretisch zu erwarten ist, verläuft die Verdrängung 
des Farbstoffes aus der Zellwand auch bei py 4 in CaCl, deutlich lang- 
samer als in AlCl,. Auch die Anfärbung und Entfärbung bei neutraler 
Reaktion zeigt bei Neutralrot und Toluidinblau die gleiche Wirkung 
des Na- und Ca-Salzes, wie sie bei Methylviolett festgestellt wurde. 


IV. Der Einfluß von Anionen auf die Farkstoffaufnahme. 


Nachdem sich der spezifische Einfluß der Kationen auf die Farbstoff- 
speicherung als recht groß erwiesen hatte, schien es nicht unwahrschein- 
lich, daß sich auch für die Anionen, entsprechend ihrem verschiedenen 
Permeationsvermögen und ihrer verschiedenen Wertigkeit, ein Einfluß 
auf die Farbstoffaufnahme oder -speicherung nachweisen lassen würde. 
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Ich verwendete zu meinen Versuchen nur die anorganischen Anionen NO,, 
SO, und H,PO,. Da ich vermutete, daß sich ein etwaiger Einfluß der 
Anionen bei sauren Farbstoffen stärker bemerkbar machen würde als 
bei basischen, prüfte ich zunächst ihren Einfluß auf die Eosinaufnahme. 

Anfärbung in Eosinlösung 1:50000 mit 

1. 0,05 mol. KH,PO,, p, 4,70. 
2. 0,05 mol. K,SO,, Pr 4,76. 
3. 0,05 mol. KNO,, px 4,76. 

Färbung nach 1 Stunde: 

1. Plasma und Kern der Haare sehr intensiv gefärbt. 

2. Plasma- und Kernfärbung viel schwächer als in 1. 

3. Plasma und Kern völlig farblos. 

Eine Wiederholung dieses Versuches, wobei die 3 Lösungen auf 
Pu 5,2 eingestellt waren, ergab ein ganz entsprechendes Resultat: In 
KNO, und K,SO, waren Plasma und Kern völlig farblos, in KH,PO, 
aber zeigten die Haare eine ei wenn auch nicht sehr intensive 
Plasmafärbung. 

Der gleiche Versuch wurde nun mit Säurefuchsin bei pg 4,0 wiederholt. 
Die Anfärbung verläuft bei diesem Farbstoff viel langsamer als bei 
Eosm. Nach 15 Min. waren die Haare in allen 3 Salzen noch farblos. 
Nach 30 Min. war in der Phosphatlösung schwache Plasmafärbung fest- 
zustellen, nach einer Stunde hatte sich diese Färbung vertieft, und auch 
in K,SO, war eine schwache Färbung der Haare zu sehen. In KNO, waren 
die Wurzeln völlig farblos geblieben. 

Aus den lyotropen Eigenschaften der verwendeten Anionen war dieser 
Befund über die Beeinflussung der Eosin- und Säurefuchsinaufnahme 
nicht zu erklären; denn nach diesen wäre zu erwarten, daß das Nitrat die 
Permeabilität der Zellen erhöht, das Phosphat sie herabsetzt. Als nächst- 
liegende Erklärung erschien mir nach den Erfahrungen mit den ver- 
schiedenen Kationen zunächst folgende: Es ließe sich erwarten, daß das 
leicht permeierende Nitration rasch in die Zelle eindringt und die Farb- 
stoffionen von den Adsorptionsorten verdrängt, während die schwer 
permeierenden Sulfat- und Phosphationen diese Wirkung nicht oder nur 
in geringerem Ausmaß haben würden. Über die Richtigkeit dieser 
Hypothese sollte eine Versuchsreihe über die Wirkung von Nitrat 
und Phosphat in verschiedenen Konzentrationen Aufschluß geben. Wenn 
die geringe Farbstoffaufnahme in Nitrat durch Verdrängung des Farb- 
stoffanions zustande kommt, dann müßte in niedriger Nitratkonzen- 
tration mehr Farbstoff aufgenommen werden als in hoher, während 
die verschiedenen Phosphatkonzentrationen keinen solchen Einfluß haben 
dürften. Wie das folgende Versuchsprotokoll zeigt, ergab der Versuch das 
gerade Gegenteil dieser Vermutungen. 

Versuchslösungen: Eosin 1:50000 in KH,PO, bzw. KNO, folgender Konzen- 
trationsstufen: 0,1 mol., 0,05 mol., 0,01 mol., 0,005 mol., 0,001 mol. Alle Lösungen 
wurden mit NaOH bzw. HCl auf py 4,7 eingestellt. 
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Färbung nach 1!/, Stunden: 

In der ganzen Phosphatreihe ist die Färbung viel intensiver als in den ent- 
sprechenden Nitratlösungen. In beiden Reihen nimmt die Intensität der Färbung 
mit fallender Konzentration der Salzlösungen ab. Beim Phosphat sind die Wurzeln 
in der 0,005 mol.-Lösung noch schwach gefärbt, in der 0,001 mol.-Lösung so gut 
wie farblos. In der Nitratreihe ist überhaupt nur in den beiden konzentriertesten 
Lösungen eine deutliche Färbung eingetreten, in 0,1 mol. ist sie erheblich intensiver 
= — mol. Schon in 0,01 mol. Nitrat sind die Wurzeln höchstens ganz schwach 

ärbt. 
- Der Versuch wurde mit Lösungen der gleichen Konzentrationsstufen bei py 4 
wiederholt. Entsprechend der größeren Acidität der Lösungen ist die Anfärbung 
überall viel intensiver als bei p,, 4,7. Färbung nach 20 Min.: In Phosphat 0,1 
und"0,05 mol. sehr kräftige Plasmafärbung, von 0,01 mol. ab schwächere Färbung. 
in 0,001 mol. nur noch ganz blasse Plasmafärbung. 

In der Nitratreihe sind die Unterschiede der Färbung in den verschiedenen 
Konzentrationen viel geringer. Die Färbung in den beiden schwächsten Konzen- 
trationen entspricht ungefähr der Färbung in den gleichen Phosphatkonzentrationen. 
In den höheren Konzentrationen ist die Färbung in den einzelnen Stufen schätzungs- 
weise halb so intensiv wie in den entsprechenden Phosphatkonzentrationen. 

Nach 1”/, Stunden haben sich die Unterschiede in der Anfärbung weitgehend 
ausgeglichen, da auch in den schwachen Konzentrationen und in der ganzen Nitrat- 
reihe die Plasma- und Kernfärbung sehr intensiv geworden ist. 

Es ist demnach klar, daß meine erste Annahme einer Hemmung der 
Eosinaufnahme durch das Nitrat nicht richtig ist. Vielmehr wird die 
Eosinaufnahme durch den Salzzusatz allgemein gefördert, und dem Ka- 
liumphosphat kommt eine besonders starke Wirkung in dieser Hinsicht 
zu. Bei hohem pg wird offenbar durch Salzzusatz die Eosinaufnahme 
überhaupt erst ermöglicht, und bei niedrigerem py wird sie durch die 
Salze mehr oder weniger beschleunigt. 

Zur Erklärung dieses überraschenden Ergebnisses scheint mir fol- 
gende Theorie, für die freilich bisher kein ganz sicherer Beweis erbracht 
werden konnte, möglich: Die Ionen des Kaliumphosphats dringen nicht 
in gleichem Verhältnis in die Zelle ein, sondern das K-Ion wird, etwa im 
Austausch gegen H-Ionen, schneller aufgenommen als das H,PO,-Ion. 
Das im Überschuß aufgenommene Kalium bleibt nicht in der wäßrigen 
Phase des Plasmas oder des Zellsaftes gelöst, sondern wird an Kolloide 
gebunden. Deren Ladung wird dadurch nach der alkalischen Seite 
verschoben, und sie können nun weiter in den alkalischen Bereich hinein 
die sauren Farbstoffionen adsorbieren. Bei KNO, ist der Unterschied 
in der Aufnehmbarkeit der Ionen nicht so groß, so daß bei diesem Salz 
die Förderung der Aufnahme saurer Farbstoffe nicht so auffallend in 
Erscheinung tritt. Die schnelle Entfärbung des mit basischen Farben 
angefärbten Plasmas in Alkalisalzlösungen würde mit dieser Theorie 
durchaus in Einklang stehen. Auch die Tatsache, daß über px 4,8 über- 
haupt kein Eosin aufgenommen wird, wenn nicht KH,PO, in der Außen- 
lösung vorhanden ist, und daß bei niedrigerem py die fördernde Wirkung 
des Kaliumphosphats geringer wird (da durch die Erhöhung der cy die 
Aufnahme des K gehemmt, die des Phosphations gefördert wird), scheint 
mir für die angeführte Deutung zu sprechen. Versuche, eine solche Ver- 
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schiebung der Ladung der Plasmakolloide durch KH,PO, mit Indikator- 
farbstoffen nachzuweisen, brachten kein sicheres Ergebnis. Das kann 
seinen Grund aber sehr wohl in der nicht genügenden Feinheit dieser 
Methode haben. Auch die Bemühungen, eine Verschiebung der py-Grenze 
der Aufnahme basischer Farbstoffe in Alkalisalzen mit verschiedenen 
Anionen nachzuweisen, schlugen bisher fehl. Von py 4,0—6,2 konnte 
kein wesentlicher Unterschied in der Methylviolettaufnahme in KNO, 
bzw. KH,PO, festgestellt werden. Der negative Ausfall dieser Versuche 
stellt aber auch keinen Gegenbeweis gegen meine obige Hypothese dar, 
weil die Plasmafärbung mit Methylviolett in Lösungen von Alkalisalzen 
immer sehr gering ist, und die eindringende Menge der K-Ionen bei 
beiden Salzen zur fast vollständigen Verdrängung des Farbstoffes genügt. 

Nach dieser Theorie befindet sich die Anionenaufnahme bei normalem 
pa im Schlepptau der Kationenaufnahme: Bei py 5 schafft erst 
das eindringende K das Adsorptionspotential für die Aufnahme des 
Eosins, und auch die fördernde Wirkung des Alkalisalzes auf die Auf- 
nahme des sauren Farbstoffes bei py 4 schreibe ich den eindringenden 
Alkaliionen zu. Nur bei tiefem py ist das Potential für die Eosinauf- 
nahme entsprechend groß, daß ein Einfluß der Alkalisalze nicht mehr 
nachweisbar ist. Diese Vorstellung ist vielleicht nicht so gesucht, wie 
sie auf den ersten Blick erscheinen könnte, nachdem LunDEGARDH (1935, 
1937) gerade nachgewiesen hat, daß die Kationenaufnahme offenbar ein 
reiner Adsorptionsvorgang ist, während für die Anionenaufnahme bei 
normalem py ein zusätzlicher Energieaufwand nötig ist. Diese treibende 
Kraft ist bei unserer Versuchsanstellung sicher weitgehend ausgeschaltet, 
da die Wurzeln aus dem gesamten Stoffwechselgetriebe der Pflanze 
herausgelöst sind, und wir erfassen wohl nur die von physikalischen 
Bedingungen abhängige Stoffaufnahme. Es wäre denkbar, daß sich für 
die Anionenaufnahme unter natürlichen Bedingungen andere Gesetz- 
mäßigkeiten feststellen lassen. Hier haben Versuche wie die vorliegenden 
eine Grenze — die ihre Bedeutung für die Klärung der Grundlagen der 
Stoffaufnahme aber nicht herabsetzt — und erheischen, wenn ihre Er- 
gebnisse auch für normale Verhältnisse Gültigkeit haben sollen, eine 
Fortsetzung durch Methoden, die die Stoffaufnahme der ganzen Pflanze 
zu erfassen gestatten. Daß dabei sehr wesentliche Ergänzungen zu er- 
warten sind, ist nach den bisher durchgeführten Untersuchungen (LUNDE- 
GARDH 1932, 1935, 1937; O. Scumipt 1936 u.a.) sicher. 


V. Besprechung der Ergebnisse. 

Meine Versuche konnten die Regel, daß saure Farbstoffe im allge- 
meinen nur bei saurer, basische nur bei schwach saurer, neutraler und 
alkalischer Reaktion gespeichert werden, durchaus bestätigen. Abwei- 
chungen von dieser Regel sind immer durch Besonderheiten der Farb- 
stoffe, chemische Festlegung in der Zelle, oder durch sekundäre Einflüsse, 
etwa durch die in der Lösung befindlichen Salze, zu erklären. An zahl- 
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reichen pflanzlichen und tierischen Objekten ist die Gültigkeit der Regel 
immer wieder bestätigt worden (s. u.a. COLLANDER 1921, BETHE 1922, 
Irwın 1923a,b; NayLor 1926; PiscxiNGER 1926; STRuGGER 1935, 
1936 a; Bünnıne 1936; YAMAHA 1936; Borris 1937 b; DRAWERT und 
STRUGGER 1938). Die Speicherung von Methylviolett im Zellsaft der 
Haare von Impatiens bildet eine Ausnahme, die ihre Erklärung wohl 
in einer besonderen chemischen Bindung dieses Farbstoffes an Zellsaft- 
bestandteile findet. Diese py-abhängige Farbspeichernng wird in der 
Literatur gewöhnlich als Adsorption bezeichnet. Ob das berechtigt 
ist, d.h. ob es sich dabei um eine Festlegung an Phasengrenzflächen 
durch elektrische Kräfte handelt, oder ob nicht vielmehr eine lockere 
chemische Bindung an Ampholyte in mäßiger Phase vorliegt, ist wohl nur 
schwer zu entscheiden. Vielleicht läßt sich bei der komplizierten Struktur 
des Protoplasmas auch keine scharfe Grenze zwischen diesen beiden 
Bindungsformen ziehen. Wie die theoretischen Darlegungen BüNNINGs 
(1936) zeigen, sind aus thermodynamischen Gründen die Dissoziations- 
verhältnisse in der Außenlösung und die Art der Permeation der Stoffe 
durch die Plasmagrenzschichten von sekundärer Bedeutung für das Aus- 
maß der Speicherung. Bei manchen Farbstoffen scheinen freilich die 
Dissoziationsverhältnisse und damit ihr Permeiervermögen für die Auf- 
nahme verantwortlich zu sein (Irwın 1926 b; Borris 1937 b). Doch ist das 
Zusammenfallen von Dissoziationskurve und Aufnehmbarkeit nur eine zu- 
fällige Parallele, wenn Umschlagspunkt der Farbe und Anfärbungsgrenze 
nahe beieinander liegen; denn für zahlreiche Farbstoffe läßt sich ein 
Parallelgehen von Dissoziation und Speicherung nicht feststellen; und Neu- 
tralrot, für dessen Aufnahme in Alliumzellen Borkiıs (1937 b) die Farbstoff- 
dissoziation für entscheidend hält, vermag in Zellen mit saurem Zell- 
saft (BÜNNING 1936 und eigene Versuche) oder in gerbstofführende Zellen 
auch bei so saurer Reaktion, daß es praktisch vollkommen dissoziiert 
ist, einzudringen und wird von ihnen intensiv gespeichert. Die Farb- 
stoffspeicherung ist also von der Dissoziation des Farbstoffes in der Außen- 
lösung weitgehend unabhängig, obwohl die Geschwindigkeit des Ein- 
dringens durch die Dissoziation sicher beeinflußt wird (vgl. namentlich 
die Arbeiten OSTERHOUTS und seiner Schule [OSTERHOUT 1936]). Auch 
die Abweichungen, die Borris (1937 b) von der p;,-Regel findet, sind 
kein Beweis gegen ihre allgemeine Gültigkeit. Sie sind durch sekundäre 
Einflüsse der verwandten Salze und Pufferlösungen leicht zu erklären. 
Z.B. überwiegt in neutraler Natriumazetatlösung die Aufnahme von 
Na, das nach meinen Versuchen den basischen Farbstoff aus der Zelle 
verdrängt; in schwach saurer Lösung dagegen wird durch das eindringende 
Azetat die Reaktion des Zellsaftes erniedrigt (Irwın 1927 a; RoHDE 
1917; DRAWERT und STRUGGER 1938) und so die Speicherung basischer 
Farbstoffe gefördert. Da ITzEROTT (1936) und Bünnme (1936) auch 
für anorganische Elektrolyte ein gleiches Verhalten wie für saure und 
basische Farbstoffe nachgewiesen haben und ganz anders geartete Ver- 
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suche des Verf. (REHM 1937) und anderer Autoren zu demselben Schluß 
geführt haben, halte ich es für erwiesen, daß die Gesetze der elektro- 
statischen Adsorption und der chemischen Bindung an Ampholyte 
den beherrschenden Faktor bei der Stoffaufnahme darstellen (vgl. zu 
dieser Frage auch die Literaturbesprechungen von PirscHhLe [1937 
und frühere Bände] in den Fortschr. d. Bot.). Daneben kann, wie 
gesagt, die Festlegung der Stoffe in der Zelle durch besondere chemische 
Verbindungen oder die Stoffaufnahme infolge eines osmotischen Gefälles 
eine wichtige Rolle spielen ; und durch spezielle Eigenschaften der einzelnen 
Stoffe wie durch verschiedene Außenfaktoren kann das Adsorptions- 
gesetz mehr oder weniger überdeckt werden. Auch die Permeabilität 
der Plasmagrenzschichten oder der Zellwand kann, wie ausgeführt, als 
begrenzender Faktor wirken, und bei der Soffaufnahme der intakten 
Pflanze spielen sicher Regulationen durch den Gesamtstoffwechsel eine 
ausschlaggebende Rolle (LuNDEGÂRDH 1935, 1937; HoaGLaNp und 
BRoYER 1936; P. Mazé und P. J. Maz£ 1937). 

Unter den Außenfaktoren wurde in der vorliegenden Arbeit der Ein- 
fluß anorganischer Elektrolyte auf die Farbstoffspeicherung untersucht. 
Diese können an 3 Stellen in den Speicherungsvorgang eingreifen: 1. im 
Zellinneren, 2. an der Plasmagrenzschicht und 3. an der Zellwand. Wie 
wir gesehen haben, wirken vor allem die Salze der Alkalimetalle im Zell- 
inneren. Sie rufen in neutraler und schwach alkalischer Lösung eine rasche 
Entfärbung der mit basischen Farbstoffen angefärbten Zellen hervor und 
beschleunigen die Entfernung in saurer Lösung. Besonders auffallend 
ist das Ausbleiben der Plasmafärbung in salzhaltiger Farblösung, doch 
erstreckt sich die Wirkung der Salze ebenso auf die Farbspeicherung im 
Zellsaft. Analoge Ergebnisse erhielt Irwın (1926 a, 1927 a, b), und die von 
Borris (1937 b) beobachtete allmähliche Entfärbung in Pufferlösungen 
kleinerer cy gegenüber sauren Puffern ist wohl ebenfalls auf das Ein- 
dringen der Alkalisalze zurückzuführen. Die Frage, wie diese entfärbende 
Wirkung der Salze einwertiger Kationen zustandekommt, ist nicht von 
vornherein sicher zu beantworten. Es ist möglich, daß das eindringende 
Salz die Plasmastruktur und den Zellsaft so verändert, daß die Fähigkeit 
zur Farbspeicherung verloren geht, da gerade bei Alkalisalzen Kano 
(1921 a, b; 1926) eine schnelle Schädigung des Plasmas nachgewiesen hat. 
In meinen Versuchen zeigte allerdings das Plasma oder der Zellsaft nie eine 
sichtbare Strukturveränderung unter dem Einfluß der verschiedenen Salz- 
lösungen. Wahrscheinlicher erscheint mir, daß nicht das eindringende Salz, 
sondern die einwertigen Kationen allein die Entfärbung bewirken, und daß 
der Vorgang als Adsorptionsverdrängung bzw. als Verdrängung des Farb- 
stoffes aus einer chemischen Bindung an Ampholyte aufzufassen ist. Denn 
die Entfärbung verläuft bei neutraler oder schwach alkalischer Reaktion 
deutlich schneller als bei saurer, und auf die Adsorption saurer Farb- 
stoffe (Eosinversuche!) wirken die Alkalisalze nicht hemmend, sondern 
fördernd, und zwar besonders dann, wenn das Anion schwer permeiert. 
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Eine Wirkung mehrwertiger Kationen im Zellinnern, wie sie BÜNNING 
(1936, 1937) für wahrscheinlich hält, konnte ich nicht mit Sicherheit 
nachweisen. Im Gegenteil, die Wirkung der mehrwertigen Kationen bleibt 
offenbar auf die Plasmagrenzschicht und auf die Zellwand beschränkt. 
Daß es sich bei der Herabsetzung der Plasmapermeabilität und bei der 
Entfärbung der Membranen um eine spezifische Wirkung der Kationen, 
nicht um einen Einfluß der cq (wie ihn DRAWERT [1937 b, c] als Haupt- 
ursache der Salzwirkung auf die Farbaufnahme vermutet), handelt, geht 
aus den mitgeteilten Versuchen klar hervor. Die mehrwertigen Kationen 
wirken dabei teilweise durch Verdichtung der Plasmaoberfläche, denn 
die Aufnahme basischer und saurer Farbstoffe wird durch Al gehemmt!. 
Neben der Verengerung der Plasmaporen mag auch die Adsorptions- 
verdrängung gleichgeladener Ionen an der Plasmaoberfläche bei der Wir- 
kung der mehrwertigen Kationen auf die Aufnahme basischer Farb- 
stoffe mitspielen, da die Aufnahme des Methylvioletts durch Al 
stärker gehemmt ist als die Aufnahme des Eosins, und Ca auf die 
Eosinaufnahme keinen nachweisbaren Einfluß hat. Die von Borris 
(1937 b) gefundene Förderung der Farbaufnahme durch Ca ist auf Grund 
meiner Versuche ohne weiteres verständlich: Das Ca hemmt das Ein- 
dringen des Na mehr als das der Farbe, diese wird durch das einwertige 
Kation daher nicht verdrängt; bei längerer Versuchsdauer muß also 
eine stärkere Anfärbung in der Ca-haltigen Lösung eintreten. Daß die 
Permeabilität der Plasmagrenzschichten in Borris’ Versuchen tatsächlich 
durch den Ca-Zusatz herabgesetzt war, zeigt die von ihm beobachtete 
Entfärbungshemmung, die ja ganz meinen Befunden entspricht. 

Das in meinen Versuchen beobachtete Verhalten von Na-, Ca- und 
Al-Salzen und ihr Einfluß auf die Speicherungsfähigkeit und die Perme- 
abilität der Plasmagrenzschichten steht in bester Übereinstimmung mit 
dem bei anderer Versuchsmethodik festgestellten Einfluß dieser Ionen 
auf das Plasma. Seit den Untersuchungen Fırrınss (1915, 1917) ist 
bekannt, daß Alkalisalze leicht in die Zelle eindringen, bei den verschie- 
densten pflanzlichen und tierischen Objekten konnte dieses Verhalten 
immer wieder bestätigt werden. Auf der anderen Seite verfestigen die 
mehrwertigen Kationen (untersucht namentlich am Verhalten des Ca) 
die Plasmaoberfläche schnell, setzen die Permeabilität herab und dringen 
nicht in nachweisbarer Menge in die Zelle ein (s. z. B. Kano 1921 a, b; 
1926; ILsıy 1928; Misspacn 1928; WeıxL-Hormann 1930; H. Scumipt 
1936). Ich glaube deshalb, daß dem in meinen Versuchen beobachteten 
Verhalten der verschiedenen Kationen allgemeine Bedeutung für die 
Stoffaufnahme zukommt. 

Die Hemmung der Farbaufnahme durch mehrwertige Kationen ist 
von CzAJA (1936) so gedeutet worden, ,,daB durch Ca-Ionen die Adsorption 


1 Da diese Tatsache mit den Befunden BÜNNINGs (1936) im Widerspruch steht, 
möchte ich zu ihrer Bestätigung anführen, daß LUNDEGARDH und MorAvEk (1924) 
die Aufnahme von Kat- und Anionen in gleicher Weise durch Al gehemmt fanden. 


auf die Aufnahme saurer und basischer Farbstoffe durch die Pflanzenzelle. 379 


der Farbstoffkationen durch die Zellwand verhindert wird und damit 
auch jede Farbstoffaufnahme in die Zelle“. Diese Auffassung ist schon 
von Borris (1937 a) und DRAWERT (1937 b) zurückgewiesen worden, 
und meine Versuche zeigen wohl deutlich genug, daß hier von einer 
allgemeinen Gesetzmäßigkeit keine Rede sein kann. Denn durch die in 
AICI, völlig entfärbten Zellwände nehmen die gerbstofführenden Epi- 
dermiszellen der Impatienswurzeln noch reichlich Farbstoff auf; wenn 
dabei der Durchtritt verlangsamt wird, ist das, wie gezeigt, hauptsächlich 
auf die Wirkung des Al auf die Plasmaoberfläche zurückzuführen, wäh- 
rend die Zellwand keinen nachweisbaren Einfluß ausübt. Ebenso wird 
in sauren Ca- und Al-Lösungen die Entfärbung von Plasma und Zell- 
saft durch die Zellwand, trotzdem sie völlig entfärbt ist, offenbar in keiner 
Weise gehindert. Das gilt nicht nur für Methylviolett, das die Zellwände 
immer nur schwach anfärbt, sondern ebenso für Neutralrot und Toluidin- 
blau. Durch diese Versuche ist auch der Einwand DRAweERTs (1937 c) 
gegen die Versuche STRUGGERs (1935), daß die Konkurrenz zwischen 
Zellwand und Vakuole für die Farbstoffverteilung maßgebend sei und 
wegen des Wegfalls der Farbstoffspeicherung in der Zellwand die Ent- 
färbung der Vakuole in blockierenden Lösungen unterbleibe, hinfällig; 
denn in saurer NaCl-Lösung wird das austretende Methylviolett oder 
Neutralrot ebenso wenig in der Membran gespeichert wie in CaCl,- oder 
AICI,-Lösung. 

Auch bei den Farbstoffen, deren entsprechend gelegener Umschlags- 
punkt eine auffallende Abhängigkeit der Membranfärbung von der cy 
der Farblösung bedingt, ist die vorhandene oder fehlende Anfärbung 
der Zellwand für die Farbaufnahme in das Innere der Zelle wohl nur dann 
von Bedeutung, wenn die geringe Menge des vorhandenen Farbstoffes 
der Konkurrenz zwischen Membran und Vakuole eine wesentliche Rolle 
zukommen läßt. In entsprechend saure oder in gerbstofführende Zellen 
wird z. B. Neutralrot bei jedem py aufgenommen, gleichgültig ob die 
Membran bei dem betreffenden py angefärbt wird oder nicht (vgl. auch 
DRAWERT 1937 b). 

Zum Schluß sei noch darauf hingewiesen, daß sich aus meinen Ver- 
suchen auch einige methodische Folgerungen für Vitalfärbungsversuche 
ergeben. Die Tatsache, daß die Art des gewählten Puffers für den Aus- 
fall von Vitalfärbungen sehr wesentlich sein kann, ist in letzter Zeit von 
verschiedenen Seiten betont worden. Meine Versuche bringen dafür 
neue Beweise: Die py-Grenze der Anfärbung kann erheblich verschoben 
werden; die Permeabilität der Zellen wird durch die einzelnen Salze in 
verschiedener Weise verändert und die Anfärbung dadurch beschleunigt 
oder verlangsamt; ja, die Anfärbung des Plasmas mit manchen basischen 
Farbstoffen wird durch den Zusatz eines beliebigen Alkalisalzes völlig 
verhindert. Es sind demnach Färbeversuche über die Lage des isoelektri- 
schen Punktes eines Zellbestandteiles nur dann vergleichbar, wenn sie 
mit der gleichen Puffersubstanz durchgeführt werden. Der Wert derartiger 
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Versuche erscheint aber überhaupt etwas problematisch, nachdem die 
pa-Grenze der Anfärbung durch die Salze der Pufferlösungen so leicht 
verschoben werden kann. Ferner wird es sich bei vielen Vitalfärbungs- 
versuchen empfehlen, nicht reine Alkalisalzlösungen als Puffer zu ver- 
wenden, sondern Ca-Salze oder Gemische von Ca- und Na-Salzen, bei 
denen ja die entfärbende Wirkung des Alkaliions auf die Färbung mit 
basischen Farbstoffen weitgehend aufgehoben ist. Man wird dann freilich 
auf einige der gebräuchlichsten Puffer wegen der Schwerlöslichkeit der 
betreffenden Ca-Salze bei neutraler oder alkalischer Reaktion verzichten 
müssen. Doch ist auch bei schlecht puffernden Substanzen, wie den 
Chloriden, bei Anwendung genügend großer Flüssigkeitsmengen die pp- 
Verschiebung während eines Versuches so gering, daß die exakte Durch- 
führung derartiger Versuche nicht gefährdet ist. Endlich sei noch darauf 
hingewiesen, daß bei Untersuchungen über die Aufnahme von Salzen 
oder über die Beeinflussung der plasmolytischen Permeabilität durch 
Salze die cg der Versuchslösung die gleiche Beachtung verdient wie bei 
der Farbstoffaufnahme. Denn auch bei derartigen Untersuchungen spielt 
die Beeinflussung der Aufnehmbarkeit und der Wirkungsweise der 
Ionen durch die cy sicher eine wichtige Rolle. 


Zusammenfassung. 

Die Wurzelepidermis von Impatiens balsamina ist in Reihen von haar- 
tragenden und haarfreien, gerbstofführenden Zellen gegliedert. Diese 
Differenzierung wird durch die Lage der Epidermiszellen zu den Zellen 
der Subepidermis bestimmt. 

Die Versuche über die Aufnahme basischer und saurer Farben in 
Abhängigkeit von der cy und von der Anwesenheit verschiedener Elek- 
trolyte in der Außenlösung ergeben folgendes Bild: 

1. Die Speicherung dissoziierter Verbindungen ist vor allem von der 
Möglichkeit der Adsorption der Ionen an Zellbestandteile oder ihrer 
chemischen Bindung an Ampholyte abhängig. 

2. Der Grad der Dissoziation der Farbstoffe in der Außenlösung ist für 
ihre Permeation ins Zellinnere nicht von ausschlaggebender Bedeutung. 

3. Alkalisalze dringen leicht in die Zelle ein und verdrängen aufge- 
nommene basische Farbstoffe aus Plasma und Zellsaft. Der Vorgang be- 
ruht wahrscheinlich auf einer Adsorptionsverdrängung der gleichgela- 
denen Farbionen durch die Alkaliionen. 

4. Ca-Ionen setzen die Permeabilität der Plasmagrenzschicht für basi- 
sche Farbstoffe herab, Al-Ionen verzögern die Aufnahme basischer und 
saurer Farbstoffe. Adsorptionsverdrängung im Zellinnern spielt bei den 
mehrwertigen Kationen keine Rolle, ihre Wirkung besteht hauptsächlich in 
einer Verengerung der Plasmaporen, zum Teil wohl auch in einer Adsorp- 
tionsverdrängung gleichgeladener Farbionen von der Plasmaoberfläche. 

5. Der Zellwand kommt keine entscheidende Bedeutung für die Farb- 
aufnahme zu. 


ee 
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6. Die Aufnahme saurer Farbstoffe wird durch Alkalisalze gefördert 
und zwar um so mehr, je weniger lyotrop das Anion des Salzes wirkt. 
Dieser Befund wird durch das verschieden schnelle Eindringen von An- 
und Kation eines Salzes zu erklären versucht. 


Die Deutsche Forschungsgemeinschaft hat die Untersuchungen namentlich 
durch Ermôglichung der Anschaffung eines Triodometers für die p,-Messungen 
unterstützt, wofür ihr bestens gedankt sei. 
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Einleitung. 

Das Vorkommen bestimmter Pflanzen an den Ruderalstellen wird 
allgemein in der Literatur auf den hohen N-Gehalt des Bodens dieser 
Standorte zurückgeführt. Experimentell wurde das Problem bis zum 
Beginn meiner Untersuchungen im Sommer 1935 noch nicht bearbeitet. 
Nach dem Abschluß meiner Versuche, die sich auf den N-Haushalt der 
Rudèralpflanzen bezogen, im Herbst 1936, erschien im Frühjahr 1937 die 
Arbeit von MARTHALER über „Den Stickstoffhaushalt der Ruderal- 
pflanzen‘. MARTHALER gründet seine Ansichten auf die Ergebnisse von 
Wasserkulturen verschiedener Ruderalpflanzen bei pa 7 mit NO;- 
bzw. NH,-Salz und verschiedenen Nährsalzkonzentrationen. Wir legten 
dagegen zunächst den größten Wert darauf, den Stickstoffgehalt des Rude- 
ralbodens und der Ruderalpflanzen durch Analysen zu erfassen. Die so 
gewonnenen Anschauungen wurden durch Kulturen geprüft und er- 
weitert. Durch dieses verschiedenartige Vorgehen gelangten wir, wie 
später näher ausgeführt wird, zu einer anderen Anschauung über das 
Verhältnis der Chenopodiaceen zum Nitrat. 

Da eine umfassende physiologisch-ökologische Bearbeitung der Rude- 
ralpflanzen über die- Arbeitskraft eines einzelnen hinausgeht, mußten wir 
das Arbeitsgebiet weitgehend einschränken. Infolge der Lage unseres 
Institutes innerhalb der Großstadt beschränkten wir uns auf die Unter- 
suchung der städtischen Müllabladeplätze, im wesentlichen sogar auf einen 
Platz. Da dort im Boden nur erhebliche NO,-Konzentrationen, nicht 
aber größere NH,-Konzentrationen festgestellt wurden, waren wir haupt- 
sächlich bestrebt, das Verhalten der Ruderalpflanzen (R.-Pfl.) zum 
Nitrat zu klären. Über ihr Verhältnis zum Ammonsalz konnte nur bei- 
läufig einiges festgestellt werden. Als sich im Verlauf dieser Unter- 
suchungen herausstellte, daß infolge der Besonderheit des Substrates 
auf diesem städtischen Müllabladeplatz der Grund für das Vorkommen 
bestimmter R.-Pfl. nicht allein der hohe NO;-Gehalt des Bodens sein 
konnte, mußte die chemische Untersuchung des Bodens stärker, als es bis- 
her in physiologisch-ökologischen Arbeiten üblich war, in den Vorder- 
grund gestellt werden. 


1 D15. 
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Zahlreiche Beobachtungen am Standort machten es wahrscheinlich, 
daß in enger Verbindung mit dem chemischen Einfluß des Substrates 
der Wasserhaushalt des Bodens und der Pflanzen eine bedeutsame Rolle 
als auslesender Faktor an dem untersuchten Standort spielt. Leider 
konnte wiederum infolge der beschränkten Arbeitskraft eines einzelnen 
Bearbeiters der Wasserhaushalt der Versuchspflanzen nicht untersucht 
werden. 

Ebensowenig wurde die Samenverbreitung, die Keimungsbiologie 
usw. bearbeitet. Einzelne Angaben darüber befinden sich in der aus- 
führlichen pflanzensoziologischen Untersuchung der Stuttgarter Miill- 
plätze von Kren (1935). 


A. Der Pflanzenbestand des Müllplatzes. 

Der von mir bearbeitete Ruderalplatz ist ein Müllberg in Leipzig- 
Möckern!. Er ist dadurch entstanden, daß man die den Lauf der Luppe 
begleitenden Lachen mit Müll zugeschüttet hat. Da immer neuer Müll 
aufgeschüttet wurde, steigt das Gelände jetzt keilférmig von Südosten 
nach Nordwesten an. Im Südosten erhebt es sich längs der Eisen- 
bahnlinie Leipzig-Weißenfels kaum über die normale Höhe der Umgebung. 
Am steil abfallenden Nordwesthang beträgt die Höhe etwa 15m. Im 
Südwesten und Nordosten wird der Müllberg von entsprechend anstei- 
genden langen Schutthalden begrenzt. 

Ein solcher Müllabladeplatz ist ein offener Standort, ist Neuland. 
Er wird zunächst von den Pflanzen besiedelt, deren Samen zufällig mit 
dem Müll herbeigeführt werden. Dauerndes und massenweises Auftreten 
erreichen jedoch nur die Pflanzen, die den besonderen Bedingungen des 
Standortes angepaßt sind. Diesen auslesenden Faktoren nachzuspüren 
und die physiologische Anpassung der R.-Pfl. nachzuweisen, war das Ziel 
der Untersuchungen. 

Bei der Schilderung der Pflanzenwelt des Müllplatzes kann es daher 
in dieser Arbeit nicht darauf ankommen, die seichhaltige Leipziger 
Ruderalflora möglichst vollständig aufzuzählen, wie das z. B. NaEGELI 
und THELLUNG (1905) für Zürich und ZIMMERMANN (1907) für Mannheim 
ausführen, sondern ich beschränke mich auf die mir vom physiologischen 
Standpunkt aus wesentlich erscheinenden Arten. 

Der Pflanzenbestand des Müllplatzes wechselt mit der Jahreszeit. 
Im Frühjahr ist der Südwesthang des Müllberges in seinem südlichen 
Teil dicht besetzt mit jungen Pflanzen von Atriplex nitens. An manchen 
Stellen sind Keimpflanzen von Chenopodium album beigemischt. Der 
Boden ist hier mit einer etwa 30 cm dicken Schicht von Asche aus dem 
Fernheizwerk bedeckt. Der nördliche Teil des Südwesthanges und der 
westliche Teil des Nordosthanges steigt bis zu etwa 15 m Höhe steil an 


1 Ich bin Herrn Stadtbaudirektor ScHÄFER zu Dank verpflichtet für seine Be- 
mühungen und für die Erlaubnis zum Betreten der städtischen Müllabladeplätze. 
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und besteht aus altem, gut zersetztem Müll. Der Frühjahrsbewuchs wird 
hier vorwiegend aus jungen Pflanzen von Chenopodium album gebildet, 
die etwa im Verhältnis 1: 1 mit den überwinterten Rosetten von Sisym- 
brium sinapistrum untermischt sind. Die gesamte Nordostseite des Müll- 
berges ist zur Zeit kaum von Pflanzen bestanden, da hier dauernd neu auf- 
geschüttet wird. Als Überrest der Pflanzendecke, die sich früher hier 
auf altem Müll ausgebildet hatte, findet man noch jetzt am Fuße des 
nördlichen Teils des Nordosthanges dichte Urtica dioeca-Bestände, die 
nach Süden hin durchsetzt werden von Sisymbrium sinapistrum, Atriplex 
nitens, Matricaria inodora, Artemisia vulgaris, Sambucus nigra u.a. 
Die etwa 500x200 m große Hochfläche des Müllberges ist nur in ihrem 
zentralen Teil bewachsen. Der Bestand des an den Nordwesthang an- 
grenzenden Abschnittes ist deutlich von diesem beeinflußt: Chenopodium 
album herrscht vor und ist untermischt mit Sisymbrium sinapistrum. 
Weiter südlich schließt sich im Frühjahr ein ausgedehnter, sehr üppiger, 
geschlossener Bestand von Stellaria media an. Dieser geht nach Süden 
über in eine nahezu zusammenhängende Grasnarbe, da dieser Teil des 
Müllberges vor einigen Jahren zunächst mit Klärschlamm aufgefüllt und 
dann mit Gras besät worden ist. 

Im Frühsommer befindet sich am Nordende des Südwesthanges und 
auf dem nördlichen Teil der Hochfläche des Müllberges Sisymbrium 
sinapistrum auf dem Höhepunkte seiner Entwicklung. Die Pflanzen 
werden etwa 1,5 m hoch und blühen sehr üppig. Der Stellaria media- 
Bestand der Hochfläche beginnt dagegen schon zu verwelken. Auf der 
gesamten Hochfläche des Müllberges haben sich inzwischen als beherr- 
schende Art üppige Pflanzen von Matricaria inodora entwickelt, die jetzt 
kurz vor der Blüte stehen. Sie befinden sich in geschlossenem Bestand 
mit Capsella bursa pastoris, Poa annua, Bromus sterilis, Hordeum murinum 
u. a., die in trockenen Jahren auch schon den Höhepunkt ihrer Entwick- 
lung überschritten haben. Im südlichen Teil der Hochfläche ist reichlich 
Chenopodium album beigemischt und in den Randgebieten auch Atriplex 
nitens. 

Mit dem Eintreten der sommerlichen Trockenheit stirbt Sisymbrium 
sinapistrum ab, während die Chenopodiaceen sich im Spätsommer und 
Herbst nun erst voll entwickeln. Diese Sukzession wird besonders deut- 
lich am Nordende des Südwesthanges, wo zu Beginn der Vegetationszeit 
ein reiner Bestand von Chenopodium album und Sisymbrium sinapistrum 
im Verhältnis 1:1 vorliegt. 

Im Frühherbst wird das Bild des Müllplatzes beherrscht von den dichten 
Beständen bzw. üppig entwickelten Einzelpflanzen fruchtender Cheno- 
podiaceen. Zu den oben erwähnten Atriplex nitens und Chenopodium 
album ist im Laufe des Sommers an den etwas feuchteren Stellen noch 
Chenopodium rubrum hinzugetreten, außerdem Atriplex patulum u.a. 
Die Pflanzen werden bis zu 1,7m hoch. An der Basis des Stengels 
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habe ich an einzeln stehenden Atriplex-nitens-Pflanzen Durchmesser von 
ö cm gemessen. 

Infolge der massenhaften und üppigen Entwicklung auch unter den 
schwierigen Wasserverhältnissen des Hochsommers an den besonders 
leicht austrocknenden Hängen wurden die Chenopodiaceen als die für 
diesen Ruderalplatz charakteristischen Pflanzen angesehen. Außerdem 
sprach dafür die sich immer wieder aufdrängende Beobachtung, daß 
die Chenopodiaceen, besonders Atriplex nitens, stets als die ersten Pflanzen 
den frisch aufgeschiitteten Müll und die Asche besiedeln. Das mag 
damit zusammenhängen, daß der frische Müll bzw. die Hänge des Miill- 
berges vollkommen offene Standorte sind und die Chenopodiaceen solche 
bevorzugen wegen ihres hohen Lichtbedürfnisses (ULBRICH 1934, S. 417). 
Auch die ungeheuer große Samenproduktion könnte man dafür ver- 
antwortlich machen, daß die Chenopodiaceen gerade den frischen Müll so 
schnell besetzen. Vielleicht findet auch eine gewisse Förderung der 
Keimung durch die Bodensalze statt (KRÜGER 1931, S. 38). Außerdem 
mag ihre Fähigkeit, die leicht austrocknenden Aschenhänge zu besiedeln, 
in ihrer kräftigen Bewurzelung und vielleicht auch in einer weiter unten 
zu erwähnenden Besonderheit ihrer Wurzelbildung begründet sein. Die 
kräftigen Wurzeln scheinen auch die mechanische Befestigung in den 
lockeren Aschenhängen zu erleichtern. Trotz dieser zahlreichen anderen 
Gesichtspunkte schien uns der Grund für das üppige Wachstum der 
Chenopodiaceen an diesen Standorten jedoch in einer physiologischen. 
Besonderheit der Pflanzen zu liegen. Die Ergebnisse vergleichender 
Kulturen in Müll- und Gartenboden bei optimaler Bodenfeuchtigkeit, 
über die weiter unten berichtet wird, bekräftigen diese Vermutung. 


Der Pflanzenbestand der übrigen Leipziger Müllabladeplätze ist ganz 
ähnlich zusammengesetzt. Die wirksamen Standortsfaktoren scheinen 
also im wesentlichen die gleichen zu sein, unabhängig davon, ob der Müll 
einmal als Berg aufgeschüttet oder in anderen Fällen zum Auffüllen 
verlassener Sandgruben verwendet wird. Stets sind große Schuttflächen 
und Hänge vorhanden, auf denen die Chenopodiaceen durch ihre Massen- 
vegetation auffallen. Besonders Atriplex nitens dringt überall als erste 
Pflanze auf die frisch aufgeschüttete Asche vor. 


Von den Müllplätzen des rheinisch-westfälischen Industriegebietes 
berichtet SCHEUERMANN (1928, S. 12D) u.a. über häufiges Vorkommen 
von Chenopodium album und dichte Bestände von Atriplex hortense. 
Weiterhin erwähnt er (1928, S. 19D), daß sich an den Hängen große 
Pflanzen von Chenopodium album und Atriplex hastatum befinden. Jedoch 
scheinen auf diesen Plätzen besondere Verhältnisse vorzuliegen. Der 
Verfasser berichtet, daß der Boden schnell verhärtet und der Pflanzen- 
wuchs davon beeinflußt wird. Auf dem untersuchten Leipziger Platz 
war der Boden nur an ganz vereinzelten Stellen derartig verkrustet. 
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Den Pflanzenbestand der Schuttplätze Pommerns zählt HoLzruss 
(1936) auf. Es werden die üblichen R.-Pfl. genannt, u. a. auch Amarantus 
retroflexus und Sisymbrium sinapistrum. Atriplex nitens sei auf den 
Stettiner Plätzen und auch in der Umgebung viel vorhanden. 

Nach den Untersuchungen von Kren (1935, S. 82), für die auch der 
Bremer Müllplatz zum Vergleich herangezogen wird, herrscht auf den 
Stuttgarter Müllplätzen unter den Sommereinjährigen schließlich Cheno- 
podium album vor. Neben ihm halten sich Chenopodium glaucum, Cheno- 
podium rubrum, Chenopodium hybridum, Atriplex patulum, Atriplex 
hastatum, Atriplex hortense, Polygonum lapathifolium, Polygonum persi- 
caria u.a. Allerdings steht dort nach den Beobachtungen von KrEH 
(1935, S. 86) das überwinterndeinjährige Sisymbrium Loeselii in scharfem 
Konkurrenzkampf mit Chenopodium album und gewinnt diesem lang- 
sam Siedlungsraum ab. Diese Beobachtungen kann ich für den unter- 
suchten Leipziger Platz, wo das überwinterndeinjährige Sisymbrium 
sinapistrum auftritt, nicht bestätigen. . Während meiner Untersuchungen, 
die sich über drei Sommer ausdehnen, habe ich nur festgestellt, daß sich 
der Siedlungsraum der Chenopodiaceen vergrößert, aber nicht, daß sich 
das Verhältnis Chenopodium album zu Sisymbrium sinapistrum verschiebt. 

Die Bedeutung der Chenopodiaceen unter den R.-Pfl. charakterisiert 
Herıwıc (1883). Nach seinen Zusammenstellungen gehören von 
29 Pflanzen, die die Ruderalplätze allen übrigen vorziehen, 16 den Cheno- 
podiaceen an. Auch RüseL (1930, S. 370) weist darauf hin, daß die 
Chenopodiaceen auf den Ruderalplätzen stets eine große Rolle spielen. 
In den übrigen pflanzengeographischen Darstellungen wird eine ähnliche 
Meinung vertreten. 

Von den oft genannten R.-Pfl. wurde Rumex obtusifolius nur ganz 
vereinzelt auf dem untersuchten Leipziger Müllplatz gefunden. H yoscyamus 
niger, Ballota nigra, Solanum dulcamara und Amarantus retroflexus 
wurden ebenfalls nur in kleinen Beständen angetroffen. Ob das auf 
größere Empfindlichkeit gegen Wassermangel oder auf eine beschränktere 
Ausbreitungsfähigkeit wegen geringer Samenzahl oder spätere Keimung 
zurückzuführen ist, oder ob diese Pflanzen empfindlich sind gegen eine 
besondere chemische Einwirkung des Bodens, muß dahingestellt bleiben, 
da keine Versuche ausgeführt werden konnten. Ein solcher Einfluß des 
Bodens wurde nur an den Chenopodiaceen experimentell nachgewiesen. 


B. Der Müllboden. 
I. Die physikalische Beschaffenheit des Müllbodens 
als wirksamer Standortsfaktor. 
a) Struktur des Bodens. 
Die Untersuchung des Müllbodens ist dadurch erschwert, daß er oft 
schon auf kleinstem Raum sehr ungleichartig zusammengesetzt ist. Der 
Inhalt der Hausmüllkästen bildet den Hauptanteil. Er besteht im 
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wesentlichen aus Kohlenasche und Küchenabfällen, untermischt mit 
Scherben, Blechdosen, Papier usw. Daneben werden Bauschutt, StraBen- 
kehricht, organische und anorganische Abfälle aus den verschiedenartig- 
sten gewerblichen Betrieben angefahren. Auf dem untersuchten Leipziger 
Platz sind außerdem in den letzten Jahren große Flächen mit Asche aus 
dem Fernheizwerk bedeckt worden. Diese Teile sind bisher noch ver- 
hältnismäßig wenig mit organischem Material durchsetzt. Im allgemeinen 
ist das Substrat reichlich mit organischen Abfällen gemischt, und es 
findet darin eine lebhafte Zersetzung statt. Diese verursacht zusammen 
mit der Sonnenstrahlung, die auf den dunklen, hochaufgeschütteten Boden 
besonders stark wirkt, daß im Frühjahr die Bodentemperatur auffällig 
hoch ist. 

Der zersetzte Müll ist ein lockerer, mullartig leichter, sehr poröser Boden. 
Kräftig bewurzelte Pflanzen wie die Chenopodiaceen können sich darauf 
zu meterhohen, strauchartigen Gebilden entwickeln. Chenopodium album 
soll sogar leichte, lockere Böden bevorzugen (Krüger 1931, S. 46). 

Der Müllboden unterscheidet sich also sehr von dem Boden anderer 
, Schuttstellen“, z.B. den Abraumhalden der Braunkohlengruben. In 
den Zusammenstellungen der Flora dieser Halden (HANF 1937) werden 
zwar weitgehend dieselben Pflanzen genannt wie für die Müllplätze. 
Unter den aufgezählten Pflanzen herrschen jedoch auf den Abraumhalden 
andere Arten vor als auf dem Müllplatz, so daß das Bild der Pflanzenwelt 
sehr verschieden ist. 


b) Wasserkapazität des Bodens. 


In Zusammenhang mit dem Reichtum des Bodens an Kapillarräumen 
steht vielleicht seine verhältnismäßig hohe Wasserkapazität. Wenn 
Kren (S. 63) die Wasserkapazität des Bodens als gering bezeichnet, so 
urteilt er wohl nur nach dem Augenschein. Die quantitativen Bestim- 
mungen zeigen jedoch, daß man aus dem lockeren Zustand des Bodens 
nicht auf eine geringe wasserhaltende Kraft schließen darf. Ob die hohe 
Wasserkapazität des Müllbodens durch eine große Zahl kleiner Poren 
oder durch hohen Gehalt an quellbaren Stoffen verursacht wird, habe 
ich nicht geprüft. 

Die Wasserkapazität wurde an lufttrockenem Feinboden nach den 
Angaben bei LEMMERMANN (1932, S.41) bestimmt (Tabelle 1). Den 


Tabelle 1. 
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Boden entnahm ich aus etwa 20 cm Tiefe. Da auch in allen folgenden 
Bestimmungen die Proben von den gleichen Stellen genommen wurden 
wie die hier angeführten, gebe ich nochmals eine kurze Charakteristik 
dieser Standorte und verweise später nur auf diese Angaben. Probe 1 
stammt vom nördlichen Teil des Südwesthanges und besteht aus dem 
für die älteren Teile des Müllplatzes charakteristischen lockeren, gut zer- 
setzten Boden, der aus altem Hausmüll hervorgegangen ist. Der Pflanzen- 
bestand wird im wesentlichen aus Chenopodium album und Sisymbrium 
sinapistrum gebildet. Probe 2 wurde dem südlichen Teil des Südwest- 
hanges entnommen. Hier ist vor einigen Jahren auf den üblichen Müll 
eine etwa 30 cm dicke Schicht Asche aus dem Fernheizwerk aufgelagert 
worden. Sie hat sich inzwischen durch die Reste abgestorbener Pflanzen 
und Beimischungen von Hausmüll auch etwas mit organischer Substanz 
durchsetzt. Atriplex nitens wächst hier sehr üppig. 

Zum Vergleich wurde ein lehmiger Sandboden von einem offenen 
Südwesthang in der Nähe der Stadt gewählt, da hier mit ähnlichen klima- 
tischen Bedingungen gerechnet werden konnte wie am Versuchsstandort. 


c) Saugkraft des Bodens. 

Bestimmungen der Bodensaugkraft sind physiologisch bedeutungs- 
voller als Angaben über die Wasserkapazität und den Wassergehalt des 
Bodens. Denn die Bodensaugkraft ist ein Maß für die Gegenkraft, die 
die saugende Wurzelzelle überwinden muß, um Wasser aufnehmen zu 
können. Sobald die Zelle jedoch beginnt, Wasser aufzusaugen, tritt dazu 
der Widerstand, den der Boden dem Wassernachschub aus entfernteren 
Zonen entgegensetzt. Angaben über diesen dynamischen Faktor müßten 
also jeweils die Saugkraftbestimmungen ergänzen. 


1. Methode. 

Eine grundsätzlich für ökologische Zwecke vollkommen ausreichende Methode 
zur Messung der Bodensaugkraft wird von STOCKER und Frl. Hxmic benutzt. 
Sie stellt eine Kombination der Methoden von HANSEN und GRADMANN dar und 
beruht auf der Messung der Dampfspannung der mit dem Boden in Gleichgewicht 
stehenden Luft mit Hilfe von Lösungshygrometern. Frl. Herz1@ benutzt dazu die 
Hansensche Nullpunktmethode in der GrapMannschen Anordnung und tränkt 
ihre Hygrometer mit NaCl-Lösung. Die Bestimmung wird nach Heu (1931, 
S. 237) folgendermaßen ausgeführt: Mehrere Pulverflaschen mit eingeschliffenem 
Stopfen werden zu je einem Drittel mit der Bodenprobe gefüllt. Es wird ein Körnchen 
Thymol zugefügt, und die Schliffe werden mit Vaseline eingefettet. Über den Boden- 
proben wird an einem an der Unterseite des Stopfens befestigten Häkchen je ein 
Blättchen aus quantitativem Filtrierpapier befestigt. Diese Blättchen werden mit 
NaCl-Lésungen verschiedener Konzentrationen getränkt und gewogen. Die Gefäße 
bleiben 48 Stunden in einem Raum mit konstanter Temperatur (20°) stehen. 
Wenn die Konzentrationen richtig gewählt sind, nimmt das Gewicht eines Hygro- 
meterblättchens, dessen Dampfdruck größer ist als der der über dem Boden stehen- 
den Luft, etwas ab, während das Gewicht eines anderen Blättchens ein wenig zu- 
nimmt, weil der Dampfdruck seiner Lösung geringer ist als der der Luft des Gefäßes. 
Aus diesen beiden Werten kann man durch Interpolation diejenige Konzentration 
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bestimmen, bei der die Dampfspannung der Hygrometerlésung gleich der der Luft 
über dem Boden ist. Die Saugkraft des Bodens ist dann gleich der Saugkraft dieser 

Ich prüfte diese Art der Messung zunächst durch einige Vorversuche 
mit Bodenproben. Es ergaben sich unwahrscheinlich hohe Saugkräfte. 
Daraus mußte ich schließen, daß bei Benutzung der HansEnschen Null- 
punktmethode die ursprüngliche GRADMANNsche Anordnung, wie sie 
auch Stocker (1930, S. 29) übernommen hat, nicht brauchbar ist. Zum 
Beweis führe ich das Protokoll einer Versuchsreihe an, die mit reinen 
Lösungen angestellt wurde. Ich führte jeweils mehrere Versuchsreihen 
derselben Art aus. 

V h dnung wie bei Heme (S. 237): Pulverflaschen von je 250 ccm 
Inhalt. Gefüllt mit je 60 ccm 1,0 n, 0,46 n, 0,21 n, 0,06 n NaCl. Schliff eingefettet 
mit Vaseline. Hygrometerblättchen aus quantitativen Rundfiltern (d = 3 cm), 
Schleicher und Schüll Nr. 598. Einmal gefaltet und jeweils mit der entsprechenden 
Lösung getränkt, über der sie aufgehängt wurden. Torsionswaage. 


Tabelle 2. 
































Gewichte der Blättchen in mg 

p NaCI 28. 1. 37 29. 1. 37 30. 1. 37 ao one 1. 2. 37 

15°* 19° 15% 19,5° 17° 20° 153° 21° 
a b 

1,00 279 263_, 246.., 240 237 | 232, 
0,46 269 252 229. | 215,, | 213 | 201, 
0,21 264 245 221 | 203% | 201 | 182% 
0,06 278 257, 3. | 204,, | 201 | 175, 





Die Gewichte der Blättchen (Tabelle 2) nahmen also von Tag zu Tag 
ab, obgleich bei dieser Versuchsanordnung Dampfdruckgleichgewicht 
bestehen mußte zwischen dem Hygrometerblättchen und der Versuchs- 
lösung. Die Gewichtsabnahmen sind bei den verdünnten Lösungen am 
größten. Gerade diese und die mittleren Konzentrationen sind aber allein 
physiologisch bedeutungsvoll. Daß die fortlaufenden Gewichtsabnahmen 
nicht auf der wiederholten Wägung beruhen, zeigen die Angaben vom 
31.1.: die Blattchen wurden gewogen (a), in der üblichen Weise wieder 
eingehängt und die Flaschen verschlossen. Darauf wurde nochmals 
gewogen (b): die Differenz der beiden Wägungen beträgt maximal 3 mg. 
Entsprechende Gewichtsabnahmen traten auch auf, als ich Rohrzucker 
als Hygrometerflüssigkeit verwendete. Meßbare Temperaturdifferenzen 
können nicht die Ursache der Störung sein, denn in obenstehendem 
Versuch war die Temperatur vom 30. 1. bis 31. 1. vollständig konstant. 
Trotzdem änderte sich das Gewicht der Hygrometerblättchen sehr stark. 
Außerdem wurde in Versuchen, über die weiter unten berichtet wird, 
die Temperatur viele Tage lang praktisch vollständig konstant gehalten, 
und die Versuchsgefäße wurden durch Einpacken in Watte gegen Tempera- 
turschwankungen geschützt. Auch dadurch war der Fehler nicht zu 
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beseitigen. — Die Gewichte der Blättchen nahmen bei den mittleren und 
niedrigen Konzentrationen auch nach 3 und mehr Tagen noch stark ab. 
Das beweist, daß die Störungen nicht auf einer vorübergehenden Ände- 
rung des Dampfdruckgleichgewichtes beruhen, die man etwa durch eine 
24stündige Wartezeit ausschalten könnte. 

Die Messungen wurden jedoch sofort brauchbar, als wir die räumliche 
Anordnung der Versuchslösung zum Hygrometerblättchen etwas günstiger 

estalteten. Wir beleg- 

pane die Wände der Pul. Li ae 
verflaschen bis hinauf Gewichte der Blättchen in mg 
zum Ansatz des Halses 
mit Filtrierpapier, das 








nNacl ls 2.37 6. 2. 37 7.2. 37 8. 2. 37 
103° 22,9° | 92° 93,1° | 93° 93,1° | 930 93,2e 

















sichbeimUmschwenken 1,00 272 269_, 267_, 266_, 
der Flasche mit der Ver- 046 279 276, 273_, 269_, 
suchslösung anfeuch re = —s 208, 248, 

je - 0,06 | 276 | 279, | 2824, | 2864, 


tete. Auf diese Weise 
wurden die Hygrometerblättchen gewissermaßen allseitig von der Ver- 
suchslösung umgeben. Im übrigen blieb die Versuchsanordnung, wie 
sie oben angegeben wurde. 

Die kleinen Gewichtsänderungen, die auch jetzt noch (Tabelle 3) 
auftreten, sind im Rahmen dessen, was die Methode leisten soll, durchaus 
ertragbar. 

Wir glaubten, eine ähnlich günstige Anordnung des Hygrometer- 
blättchens zur Versuchslösung zu erreichen, wenn wir in Schalen (2,5 cm 
hoch) mit eingeschliffenem Deckel die Blättchen horizontal unter dem 
Deckel in etwa 1 cm Entfernung von der Oberfläche der Versuchslösung 
anbrachten. Die Gewichte der Blättchen nahmen jedoch anfangs noch 
viel stärker ab als bei der Versuchsanordnung von Frl. Hemic. Aller- 
dings wurden sie schon nach etwa 4 Tagen konstant, während in Tabelle 2 
die Gewichtsabnahmen über den verdünnten Lösungen nach dieser Zeit 
noch ebenso groß sind wie am ersten Tage. Die Schalen wurden, um zu 
prüfen, ob der Verschluß dicht war, in eine feuchte Kammer einge- 
schlossen. Wenn die Gewichtsabnahmen der Hygrometerblättchen 
darauf beruht hätten, daß eine Verbindung bestand zwischen dem 
Luftraum im VersuchsgefäB und der trocknen Luft der Umgebung, 
hätten in dieser feuchten Atmosphäre die Gewichte nicht ab-, sondern 
zunehmen müssen. Sie nahmen jedoch in derselben Weise ab wie zuvor. 
In einem anderen Versuch habe ich die Gefäße in Watte gepackt, um alle 
Temperaturschwankungen auszuschalten. Trotzdem wurden die Er- 
gebnisse nicht besser. 

Vielleicht erzielten wir mit der oben angegebenen Anordnung des 
Modellversuchs (Pulverflasche, Wände bis zum Halsansatz mit Filtrier- 
papier belegt, das mit der im unteren Teil der Flasche befindlichen Ver- 
suchslösung befeuchtet ist) deshalb gute Resultate, weil das Hygrometer- 


Planta Bd. 28. 26 
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blättchen von der Versuchslösung ‚umgeben‘ ist. Auf diese Weise 
wird möglicherweise der störende Einfluß geringster Temperaturunter- 
schiede zwischen den höheren und tieferen Luftschichten innerhalb des 
Versuchsgefäßes ausgeschaltet. Außerdem mag die Oberflächenver- 
größerung der Versuchslösung bewirken, daß der Raum des Gefäßes 
schneller die Dampfspannung der Lösung annimmt. 

Nach diesen Erfahrungen ,,umgaben“ wir in den Versuchen mit Boden- 
proben das Hygrometerblättchen ebenfalls mit der Versuchsprobe. 
Wir füllten den Boden in Standzylinder von 10 cm Höhe und 6 em Durch- 
messer, deren Innenraum durch Einstellen von Zylindern aus reinem 
Nickeldrahinetz (d = 4cm) zum Einhängen des Hygrometerblättchens 
freigehalten wurde (Abb. 1). Das Hygrometerblättchen wurde nicht mehr 
gefaltet, es wurde wie üblich am Deckel des Stand- 
zylinders aufgehängt. Die Zylinder aus reinem 
Nickeldrahtnetz hatten sich in Vorversuchen mit 
Lösungen besser bewährt als vernickelte Draht- 
netze oder solche aus Bronzedraht. 

Daß bei dieser Versuchsanstellung die natürliche 
Struktur der Bodenprobe nicht bewahrt wird, 
scheint mir nicht allzu bedeutungsvoll. Ich konnte 

sie bei lockeren Böden auch nicht erhalten, als 

Pak Die ich zu Beginn meiner Untersuchungen noch die 

Versuchsanordnung von STOCKER und Herc 
benutzte. Andererseits ist beim Entnehmen bindiger Böden mit dem 
Bohrer eine Veränderung der Struktur durch Zusammenpressen kaum 
zu vermeiden. 

Um alle Temperaturdifferenzen auszuschließen, wurden die Boden- 
proben wie bei Hansen 24 Stunden vor Beginn der Messungen in den 
Raum mit konstanter Temperatur gebracht. Dort wurden auch die 
Hygrometerlösungen aufbewahrt. Die Umrechnung der Konzentrationen 
der NaCl-Lösung in Atmosphärenwerte erfolgte nach den Tabellen von 
WALTER (1931, S. 163). Für die Aufstellung der Saugkraftkurven wurden 
Bodenproben mit verschiedenem Wassergehalt gebraucht. Dieser wurde 
erreicht, indem eine Anzahl Proben desselben möglichst feuchten Bodens 
verschieden lange bei Zimmertemperatur getrocknet wurden. Die Proben 
wurden aus etwa 20 cm Tiefe entnommen. 


2. Ergebnisse der Saugkraftmessungen. 

Es ist wichtig, neben den gelegentlichen Saugkraftbestimmungen im 
Laufe der Vegetationszeit durch einen Versuch die Saugkraft kurvenmäßig 
in ihrer Abhängigkeit vom verschiedenen Wassergehalt des Bodens zu 
erfassen (Abb. 2). 

Die Kurven zeigen den üblichen exponentiellen Verlauf. Der sandige 
Vergleichsboden gibt entsprechend seiner geringen Wasserkapazität 
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sein Wasser bis auf wenige Prozente leicht ab. Erst dann erfolgt ein 
steiler Anstieg der Saugkraft. 

Die hohe Saugkraft des Müllbodens bei verhältnismäßig großen Wasser- 
gehalten entspricht seiner hohen Wasserkapazität. Es wurde nicht unter- 
sucht, ob neben Kapillarkräften auch 
osmotische Kräfte die Ursache der hohen * 
Saugkraft sind. 

Nach Hansen beträgt für die Wurzel- 
zellen der osmotische Wert, also die 
maximale Saugkraft, etwa 10 Atm. Auch 
bei Ursprung (1926) fand ich als höch- 
sten Saugkraftwert in trockenem Boden 
10,5 Atm. angegeben. Wassergehalte des 
Bodens unter etwa 23% sind danach für 
die Pflanzen des untersuchten Ruderal- 
standortes nur ausnutzbar, wenn sie bei 
Wassermangel über erheblich höhere 
Saugkräfte der Wurzelzellen verfügen. 

Diese Möglichkeit der Saugkrafter- 
höhung sollte durch Messungen geprüft 
und damit die Feststellungen über die KeD- Gehe Vol-% 
Bodensaugkraft ergänzt werden. DerVor- „»»b.2. Abhängigkeit der Bodensaug- 
satz scheiterte jedoch am Mangel einer en À = 
geeigneten Methode. Es wurde versucht, III sandiger Vergleichsboden. 
die Schlierenmethode von ARCICHOVSKIJ 
(1931) für die Saugkraftmessung an feinen Würzelchen umzugestalten. 
Dies gelang nicht, da wahrscheinlich infolge des geringen Volumens 
der Würzelchen die zum Austausch gelangenden Wassermengen so klein 
sind, daß die Konzentrationsdifferenzen nicht als Schlieren sichtbar werden. 
Auch die Methode von Ursprung und BLum (1926, S. 12) bewährte sich 
für die Saugwurzeln nicht. Schnitte sollten aus den bei ARCICHOVSKIJ 
(1931, S. 522) dargelegten Gründen möglichst nicht verwendet werden. 
Nach diesen Erfahrungen hätte die Ausarbeitung einer für Saugkraft- 
messungen an Wurzeln geeigneten Methode noch viel Aufwand an Arbeit 
erfordert. Da dieses zusammen mit den übrigen Untersuchungen die 
Arbeitskraft des einzelnen überschritten hätte, konnte leider der Wasser- 
haushalt nur außerordentlich bruchstückhaft bearbeitet werden, obgleich 
viele Beobachtungen am Standort auf die wichtige Rolle des Wassers 
als auslesenden Faktors in Verbindung mit den übrigen Standortsfaktoren 
hinweisen. 

Das aus den Saugkraftkurven gewonnene Bild sollte im Laufe des 
Sommers 1937 durch Messungen des Wassergehaltes und der Saugkraft 
des Bodens nach Trockenperioden ergänzt werden. Leider trat nur im 
Frühsommer eine 10tägige intensive Trockenzeit auf, nach der der Wasser- 
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gehalt des Bodens auf 18% absank (in 20—25 cm Tiefe) und die Saug- 
kraft entsprechend auf 25 Atm. anstieg. Im weiterenVerlauf des Sommers 
wechselten kürzere bzw. weniger intensive Trockenzeiten mit kräftigen 
Regenfällen. Auf diese Weise trocknete der Boden längst nicht so stark 
aus wie im Sommer 1936. Damals bemerkte ich im Herbst am Nordende 
des Südwesthanges, daß in 20—25 cm Tiefe der Boden an vielen Stellen 
„staubtrocken‘“ war. Der Wassergehalt betrug 12,2%, 7,2 und 6,3%. Der 
Boden ist derselbe wie der von Saugkraftkurve 1. Also ist anzunehmen, 
daß da außerordentlich hohe Saugkräfte vorlagen. Allerdings wechselt 


20cm 
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Abb. 3. Wurzelbild von Atriplex nitens. Schematisch. 


der Wassergehalt des Miillbodens sehr. Neben solchen stark ausgetrock- 
neten Stellen fanden sich vereinzelt solche mit 30 und 40% Wassergehalt. 
Auch die oberflächlichen Bodenschichten waren, wahrscheinlich infolge 
von Regenfällen, feuchter. 

Diese Analysen der Bodensaugkraft haben nur Sinn, wenn bei ihrer 
Auswertung die Wurzelentwicklung der Pflanzen mit in Betracht gezogen 
wird. Ich beschränkte mich bei meinen Bodenuntersuchungen auf das 
Gebiet von 0—25 cm Tiefe, da hier hauptsächlich sowohl bei Chenopodium 
album als auch bei Atriplex nitens Wurzeln entwickelt werden. Das Wurzel- 
bild von Atriplex nitens (Abb. 3) weicht sehr von der üblichen Pfahl- 
wurzel der Chenopodiaceen ab. Unmittelbar unter der Oberfläche bis 
zur Tiefe von 20—25 cm wird ein außerordentlich dichtes Büschel von 
Faserwurzeln gebildet, aus dem 2—3 kräftigere Wurzeln seitlich nach 
unten hervorgehen. Diese konnten nur bis zu etwa 50 cm Tiefe verfolgt 
werden. Sie scheinen aber noch erheblich tiefer einzudringen und dienen 
vielleicht neben der mechanischen Befestigung der Wasseraufnahme aus 
feuchteren tiefen Bodenschichten. Die Ausbildung des kräftigen Ballens 
von Faserwurzeln scheint mit der Wasseraufnahme unmittelbar in Zu- 
sammenhang zu stehen. Dafür spricht die Art, wie er im Frühjahr an 
jungen Pflanzen entsteht. Nach jedem Regen sprossen unmittelbar unter 
der Erdoberfläche aus dem Wurzelhals bzw. aus dort schon vorhandenen 
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Nebenwurzeln zahlreiche neue Saugwurzeln hervor. Diesen Vorgang 
konnte ich sowohl an Atriplex nitens als auch an Chenopodium album 
oft nach Regenfällen feststellen. Er erinnert sehr an die rasche Neubil- 
dung von Saugwurzeln bei Steppenpflanzen, von der Stocker (1930, 
S. 51) berichtet. 

Weiter oben wurde die Möglichkeit erwähnt, daß die für den Müll- 
platz charakteristischen Chenopodiaceen in Trockenzeiten die Wasser- 
aufnahme durch erhöhte Wurzelsaugkräfte aufrechterhalten. Nachdem 
oben geschildert wurde, wie schnell Atriplex nitens und Chenopodium 
album in oberflächlichen Bodenschichten neue Saugwurzeln bilden, muß 
auch mit ihrer Fähigkeit gerechnet werden, kurze Niederschläge durch 
rasche Wasseraufnahme auszunutzen. Damit müßte dann ein sparsamer 
Wasserverbrauch in Trockenzeiten verbunden sein. Ihre Wachsüberzüge, 
Überzüge von eingetrockneten Blasenhaaren usw. werden ja allgemein 
in diesem Sinne gedeutet. 

Kulturversuche von Pflanzen verschiedener ökologischer Typen am 
Versuchsstandort bestätigten die auslesende Wirkung der Wasserverhält- 
nisse des Standortes. 

Ich säte im Frühjahr 1937 Pflanzen am Fuße des nördlichen Teiles 
des Südwesthanges aus. Der Boden ist derselbe wie Probe 1 von der 
Wasserkapazitätsbestimmung. Eine kleine Auswahl wurde auch auf 
Asche aus dem Fernheizwerk (Probe 2 von der Wasserkapazitätsbestim- 
mung) und ein anderer Teil auf ganz frischem Müll angesät. Die Ergebnisse 
waren dieselben wie die hier geschilderten. Die Beete hielt ich frei von 
der Konkurrenz der R.-Pfl. Es wurde nicht zusätzlich bewässert, so daß 
die Versuchspflanzen ganz unter den Standortbedingungen der R.-Pfl. 
standen. Als trockenempfindliche Kulturpflanzen bzw. Ackerunkräuter 
benutzte ich Dippes Weißhafer (Sommerhafer), Trifolium hybridum, 
Scandix pecten veneris, Anagallis coerulea und Ranunculus arvensis!. 
Weniger empfindlich gegen Wassermangel sollten Heines Kolben (Sommer- 
weizen), Lupinus luteus, Fagopyrum esculentum, Echium vulgare und 
Anthyllis vulneraria sein. Den hohen CaSO,-Gehalt des Bodens sollte 
Gypsophila fastigiata ertragen, und als Vertreter der Halophilen säte ich 
Aster tripolium, Samolus Valerandi und Suaeda maritima an. 

Echium vulgare, Samolus Valerandi und Suaeda maritima gingen über- 
haupt nicht auf. Alle anderen Pflanzen entwickelten sich sehr kümmerlich. 
Sie bildeten nur 2—3 kleine Blätter aus. Als im Mai trockenes, heißes 
Wetter einsetzte und der Boden oberflächlich stark austrocknete, gingen 
sie fast restlos zugrunde. Der Versuch wurde abgebrochen, und allmählich 
drang vom Rande her Chenopodium album in die Beete ein. Es war 
bezeichnend, daß unter dem Schutze dieser Pflanzen nun doch noch je 
ein Exemplar von Anagallis coerulea und Ranunculus arvensis bis zur 


1 Ich danke Herrn Prof. Knot für die Beratung bei der Auswahl dieser Pflanzen. 
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üblichen Größe heranwuchsen. In Parallelkulturen mit ausreichender 
Bewässerung (Mitscherlich-Gefäße, gefüllt mit Müllboden) gelang es, alle 
oben genannten Pflanzen heranzuziehen. Jedoch bewiesen gerade diese 
Kulturen sehr eindringlich, daß außer dem Wassergehalt des Bodens seine 
chemische Zusammensetzung als auslesender Faktor eine ausschlaggebende 
Rolle spielt. 


II. Die chemische Beschaffenheit des Müllbodens 
als wirksamer Standortsfaktor. 

Zu den Kulturen von Pflanzen verschiedener ökologischer Typen auf 
Müllboden bei ausreichender Bewässerung wurden Parallelkulturen der- 
selben Pflanzen auf einem Gartenboden ähnlicher physikalischer Be- 
schaffenheit angestellt. 

Der Gartenboden wurde aus zwei Teilen Lauberde, zwei Teilen Kompost- 
erde und einem Teil Sand zusammengemischt. Auf diese Weise entstand 
ein mullartig leichter Vergleichsboden. Diese Erdmischung ist später 
immer gemeint, wenn von den Kulturen auf Gartenboden gesprochen 
wird. Der Müllboden war derselbe wie Probe 1 von der Wasserkapazi- 
tätsbestimmung. Er bestand also aus gut zersetztem, altem Hausmüll. 
Daneben wurden einige Wachstumsversuche mit dem von Asche aus dem 
Fernheizwerk durchsetzten Boden angestellt (Probe 2 von der Wasser- 
kapazitätsbestimmung). Die Ergebnisse waren dieselben. Die Kulturen 
führte ich mit mindestens einer Wiederholung durch. Dabei enthielt 
jeder Topf eine größere Zahl von Pflanzen. Die Mitscherlich-Gefäße 
bzw. großen Blumentöpfe wurden im Freiland aufgestellt. Es wurde auf 
gleichmäßigen und optimalen Wassergehalt geachtet, denn der Einfluß 
des Wassermangels sollte ja in diesen Kulturen ausgeschaltet sein. Im 
wesentlichen wurden die gleichen Pflanzen angesät wie am Versuchs- 
standort: von den wenig trockenempfindlichen Kulturpflanzen Heines 
Kolben (Sommerweizen), Lupinus luteus, Fagopyrum esculentum, als 
Vertreter der gegen Wassermangel empfindlichen Pflanzen Dippes WeiB- 
hafer (Sommerhafer), Trifolium hybridum, Anagallis coerulea, Scandix 
pecten veneris und Ranunculus arvensis, auBerdem Gypsophila fastigiata 
wegen ihrer Anpassung an CaSO,-haltigen Boden und Aster tripolium, 
Althaea officinalis und Suaeda maritima als halophile Pflanzen. Die Kul- 
turen wurden Mitte April 1937 angesetzt. 

Zunächst wuchsen die jungen Pflanzen äußerlich gleichmäßig gut im 
Müll- und Gartenboden heran. Anfang Mai begannen jedoch die Pflanzen 
auf dem Müllboden im Wachstum zurückzubleiben. In den folgenden 
Wochen vergrößerte sich der Unterschied zwischen den Pflanzen vom 
Müll- und Gartenboden immer mehr, diejenigen vom Gartenboden 
waren länger, hatten größere Blätter und kräftigere Stengel und begannen 
früher zu blühen. An den Pflanzen vom Müllboden war keine Schädigung 
an Wurzel und Sproß zu erkennen. Ihr Wachstum war gegenüber den 
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Pflanzen vom normalen Boden nur gehemmt (Abb. 4). Die zum Vergleich 
unter denselben Bedingungen herangezogenen R.-Pfl. (Atriplex nitens, 
Chenopodium album, Chenopodium rubrum) wuchsen dagegen, äußerlich 
betrachtet, vollständig gleichmäßig im Müll- und Gartenboden heran 
(Abb. 4). Der Vergleich der Trockengewichte zeigt allerdings auch hier 
ein etwas geringeres Gewicht der Pflanzen vom Müllboden. Jedoch ist 
der Unterschied bei wei- 














tem nicht so groß wie Tabelle 4 

bei den Kontrollpflan- = 
zen (Tabelle 4). = : 
Es ist bemerkens- Garten-| Müll- 
wert, daB die als Kon- a 
trollpflanze kultivierte Fagopyrum esculentum ..... 18,6 4,6 
halophile Chenopodiacee  Anagallis coerula ....... 5,0 0,7 
Suaeda maritima ebenso Ranunculus arvensis ...... 8,5 1,8 
wage Trifolium hybridum ..... . 47 | 06 
wie die ruderalen Cheno-  Gypsophila fastigiata . . . . . . 6,8 1,3 
podiaceen fast gleich gut 2. tripolium . . . . . . . . . 2 Le 

. 2. candız venerB .. . s+ « B , 
im Müll- und Garten- Heines Kolben (Sommerweizen) .| 11,2 3,1 
boden heranwuchsen. Dippes Weißhafer (Sommerhafer) | 10,9 3,8 
d eee, ee 6 8 6,1 2,0 
ee re © | : | 96 | 3,0 
getationszeit nahm die guaeda maritima . . . . . . . . 5,3 | 44 

Wachstumsintensität Atriplez ans . 

tri tee tone 5 7,6 

der Pflanzen auf dem u opodium alum - - - - - | 35,0 | 28,4 
Gartenbodenab, daihre Chenopodium rubrum... . . - 37,7 | 33,4 





Entwicklung sich dem 

Abschluß näherte. Die Pflanzen auf dem Müllboden wuchsen jedoch 
noch langsam weiter. Auf diese Weise holten sie am Schluß der 
Vegetationsperiode einen Teil des Vorsprungs der Gartenbodenpflanzen 
ein, ohne allerdings vollständig deren Größe und Trockengewicht zu 
erreichen. 

Die Kulturen bewiesen eindringlich, daß die Chenopodiaceen den 
chemischen Bedingungen des Müllbodens besser angepaßt sind als die Ver- 
gleichspflanzen. Es kam nun darauf an, zu prüfen, ob die Wachstums- 
hemmung der Vergleichspflanzen auf dem Mangel des Müllbodens an 
einem für das Wachstum notwendigen Nährsalz bzw. auf der einseitig 
hohen Konzentration eines solchen Salzes beruhte, oder ob ein schädlicher 
Stoff in größerer Konzentration vorhanden war. 

Popp (1931, S. 221) erwähnt, daß man bei der Vermischung schweren 
Bodens mit Müll zum Teil ungünstige Erfahrungen gemacht habe, da 
„vielfach größere Mengen von Salzen (Natron- und Kalisalze) enthalten 
sind“. Genauere Angaben werden nicht gemacht. 

Eigene Analysen des wäßrigen Bodenauszuges wiesen auf die hohe 
NO;-Konzentration des Müllbodens hin. Den Hauptanteil der gelösten 
Salze bildete jedoch CaSO,. Außerdem enthielt der Boden viel CaCO, 
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und reichlich MgSO,. Diese Befunde stimmen mit den Analysenergeb- 
nissen von Braunkohlenaschen, die ja im wesentlichen den anorganischen 


nm £ 





Abb. 4a-i. Vergleichende Kulturen von Nichtruderal- und Ruderalpflanzen auf Müll- und 
Gartenboden bei ausreichender Bewässerung. A Gartenboden; B Müllboden. 


a) Fagopyrum esculentum, ausgesät 17.4.37, photographiert 11. 6. 37. 


2, 





b) Anagallis coerulea, ausgesät 17. 4.37, photographiert 11.6. 37. 





c) Ranunculus arvensis, ausgesät 17. 4.37, photographiert 11. 6. 37. 


Bestandteil des Müllbodens darstellen, überein. Cl-Ionen konnten nur 
in ganz geringen Mengen nachgewiesen werden, Na-Ionen überhaupt 
nicht. Damit ist, wenigstens für den Leipziger Müllplatz, gezeigt worden, 
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daß NaCl keinen Einfluß auf die Zusammensetzung der Pflanzenwelt 
des Müllplatzes haben kann. Kren (1935, S. 111) glaubt für die 
Stuttgarter Müllplätze einen hohen NaCl-Gehalt annehmen zu müssen, 





A 





d) Trifolium hybridum, ausgesät 17.4.37, photographiert 11. 6.37. 





e) Gypsophila fastigiata, ausgesät 17. 4.37, photographiert 11. 6. 37. 





| 

' A 
f) Aster tripolium, ausgesät 17. 4.27, photographiert 11. 6. 37. 

Er vermag aber ‚keine deutlichen Kennzeichen fiir seine anziehende 


bzw. ausmerzende Wirkung festzustellen.“ Die gelegentlichen Salzaus- 
blühungen, die Kren (S. 63) für NaCl und KNO, hält, bestanden auf dem 


| 
| 
| 











400 Johanna Bauer: 

untersuchten Leipziger Platz aus CaSO,. Die Anwesenheit von K- und 

PO,-Ionen wurde nur qualitativ geprüft. Danach scheinen sie im Müll- 

boden etwa in derselben Konzentration vorzuliegen wie im normalen 

Boden. Weitere Anzeichen für eine besondere chemische Zusammen- 
setzung des Müllbodens er- 
gaben sich bei der Analyse 
des wäßrigen Auszuges zu- 
nächst nicht. 

Bei der ausführlichen 
Analyse dieser Faktoren 
trat die Untersuchung der 
Wirkung des hohen NO+- 
Gehaltes des Müllbodens 
sehr in den Vordergrund, 
da diesem in der Literatur 
allgemein der größte Ein- 
fluß auf das Vorkommen der 
R.-Pfl. zugesprochen wird. 
Die darauf bezüglichen Ana- 
lysen und Versuche füllten 
fast die gesamte Arbeitszeit 
des Sommers 1936 aus. Die 

übrigen Untersuchungen 

wurden im Sommer 1937 
ausgeführt. Als sich im Ver- 
laufe der Analyse der oben- 
genannten chemischen Fak- 
toren des Bodens keinerlei 


; “ Anzeichen für die Ursachen 
7s nn ne ge 7 der Wachstumshemmung 





rt 19. 8. 37. 
nichtruderaler Pflanzen auf 


Müllboden ergaben, wurde schließlich im Anschluß an GEILMANN und 
BRÜNGER (1935) der Germaniumgehalt des Bodens geprüft und im 
Anschluß daran der Gehalt an Arsen. 


a) py des Müllbodens. 


1. Methodisches. 

Die py-Zahlen wurden elektrometrisch mit der Chinhydronelektrode bestimmt. 
Dazu dienten Suspensionen (1 : 2,5) in 1 n KCl und destilliertem H,O. 

2. Ergebmisse der Messungen. 

Die pa-Werte der verschiedenen Bodenproben vom Müllplatz liegen 
zwischen py 6,8—7,2. Sie weichen also nicht erheblich vom Neutral- 
punkt ab. Es ist daher nicht anzunehmen, daß der py sich auslesend 
auf den Pflanzenbestand des Müllplatzes auswirkt. Allerdings wird für 
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Chenopodium album betont (Krüger 1931, S. 47), daß es gerade bei px 6,5 
bis 7,0 gut gedeiht, saure Böden dagegen meidet. Das scheint jedoch nur 


für die deutschen Böden zu 
gelten. In Dänemark stellt 
NIELSEN (1926) 85% der 
untersuchten Pflanzen auf 
Béden mit einem py kleiner 
als 6,6 fest. 

Die py-Werte der zum 
Vergleich benutzten Béden 
unterscheiden sich nicht 
sehr von dem des Miill- 
bodens. Fiir den lehmigen 
Sandboden ergaben die Mes- 
sungen py 7 und für den 
bei den Kulturen zum Ver- 
gleich benutzten Garten- 
boden py 6,8. 


b) Wirkung des 
NO;-Gehaltesdes Müllbodens. 


1. Bestimmung des NO.- 
und N H,-Gehaltes des Miill- 
bodens. 

a) Methode. Für die NO;- 
Bestimmung in Bodenextrakten 
bewährte sich die Methode von 
Pyne in der Halbmikroausfüh- 
rung, die ich im Zusammenhang 
mit den NO, - Bestimmungen 
in Pflanzenextrakten näher be- 
schreiben werde. In Vorver- 
suchen fand ich die dem Boden- 
extrakt zugesetzten 10mg KNO, 
mit durchschnittlich 2% Fehler 
wieder, wenn ich die Reduktion 
des KNO, nicht in n/10, sondern 
in n/5 NaOH vornahm. 


Die Bodenextrakte stellte 
ich fiir die Bestimmungen, 





h) Chenopodium album, eingepflanzt 3. 6. 37, 
photographiert 19. 8. 37. 





i) Chenopodium rubrum, eingepflanzt 3. 6. 37, 
photographiert 19. 8. 37. 


bei denen es auf die quantitative Erfassung der NH,-Ionen ankam, durch 
Schütteln des Bodens mit 0,5 n KCl her. Je nach den zu erwartenden 
NO;-Mengen wurden 200—800 g frischer Feinboden zweimal hintereinander 
je eine !/, Stunde mit frischer KCl-Lésung geschüttelt. Das Verhältnis 
Boden zu Flüssigkeit betrug 1:1,5 (Trockenvolumen als Bezugsgröße). 
Vorversuche hatten gezeigt, daß auf diese Weise NH,-Ionen genügend 
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vollständig extrahiert werden. Für Bestimmungen, durch die nur NO/-, 
CaSO,-Konzentrationen usw. festgestellt werden sollten, wurde der 
Boden nur einmal eine halbe Stunde mit ausgekochtem, destilliertem 
Wasser geschüttelt (Boden-Wasserverhältnis 1:1,5). Die Extrakte 
machte ich mit H,SO, schwach sauer und dampfte sie auf dem Wasser- 
bad ein. 

Da für NH,- und NO{-Bestimmungen nur frischer Boden verwendet 
wurde (Gefahr der Nitrifikation beim Trocknen), konnten die Proben zur 
Gewinnung des Feinbodens nicht durch ein 2 mm-Rundlochsieb, sondern 
nur durch ein Drahtnetzsieb mit etwa 9Öffnungen pro Quadratzentimeter 
gesiebt werden. 

Die Proben entnahm ich an den gleichen Stellen wie für die Wasser- 
kapazitätsbestimmungen. Müllboden 3 ist ein Boden ähnlicher Be- 
schaffenheit wie Müllboden 1. Er stammt nur von einem anderen Leip- 
ziger Müllabladeplatz. 

Als Bezugsgröße wurde ebenso wie bei den Wasserkapazitätsbestim- 
mungen das Volumen des trockenen Feinbodens benutzt, da für die Auf- 
nahme der Stoffe durch die Pflanze das Bodenvolumen wichtig ist, das 
sie mit ihrem Wurzelsystem durchzieht. Für die Umrechnung der Werte 
auf die Gewichtseinheit ist Multiplikation mit folgenden Faktoren nötig: 


de + 1,032 
EE ES a 1,200 
Sandiger Vergleichsboden ............ 0,599 
Boden aus dem botanischen Garten ....... 0,906 
Erdmischung, die zu Kulturen verwendet... . . 0,922 
Der Boden wurde bei 105° bis zu ausreichender Gewichtskonstanz 
getrocknet. 


B) Ergebnisse der Analysen. Die Nitrifikation im Müllboden scheint 
sehr lebhaft zu sein. Denn es lassen sich noch erhebliche NO,-Mengen 
im Boden nachweisen, 














Tabelle 5. trotzdem der Stickstoff 
mg NOS-N in 100 ccm im allgemeinen von den 
Bodenart Pflanzen rasch aufge- 

am am am . 

27. 5.37|15.7.37| 6.9.37.° nommen wird. 

Die in Tabelle5 und 6 
nu i > 2 Potters. * 24 fd an ay angegebenen Werte ent- 
Sandiger Vergleichsboden | 0,11 | 0,12 | 0,08 sprechen etwa den NO,- 








Mengen in guten Kul- 

turböden (vgl. dazu BoussinGAULT, zit. bei KosTYTSCHEW 1926, S. 146; 

außerdem v. WRANGELL 1931, S. 925: 13,1 mg NOS-N pro 100 ccm 
trockener Feinboden = 250 — 300 mg NOj-N pro L Preßsaft). 

Der py des Müllbodens ist günstig für die Entwicklung der nitri- 

fizierenden Bakterien. Damit mag es zusammenhängen, daß sich keine 

größeren NH,-Mengen im Boden anreichern (Tabelle 6). 
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Die Ergebnisse der NOj-Bestimmungen in Böden schwanken sehr, 
da sich der NO}-Gehalt im Laufe der Jahreszeit entsprechend der ver- 
schiedenen Absorptions- 




















tätigkeit der Pflanzen rn 2 

und der Entwicklung Lam com 
der Mikroorganismen Bodenart Datum boden 
ändert. Außerdem wird NH;-N | NOS-N 
das Nitrat als leicht lös- a 

: : ü en 2 4 4 ne à 0,2 13,1 
licher und nicht adsor- srampoden 1 : | | || 16.11.36] 00 | 74 
bierter Stoff durch grô- Müllboden 1 . . . . | 22. 9.37] 02 4,4 
Bere Regenfälle schnell Müllboden 3 . . . . | 26. 5. 36 1,3 5,5 
in tiefe Bodenschichten em od (gut 6 22. 5.36] 0,9 43 
ausgewaschen. 


In der Literatur wird oft der Gesamtstickstoff des Bodens als Maß 
für den Stickstoffgehalt herangezogen. Für den Müllboden habe ich hohe 
Gesamtstickstoffwerte festgestellt. Ich möchte diesen Zahlen jedoch 
keinen Wert beimessen, da es ungewiß ist, ob der so bestimmte Stick- 
stoff sich zur Nitrifikation eignet. 


2. Bestimmung des NO,-Gehaltes der Ruderalpflanzen. 

a) Methode. Die NO3-Bestimmungsmethode von DrrrricH (1930) bewährte 
sich in meinen Händen nicht. — Verhältnismäßig rasch und sicher durchführbar 
war jedoch die Methode von Pyne (1927), als ich sie als Halbmikrobestimmung 
ausführte. Sie beruht auf der Reduktion des Nitrates mit Devarpascher Legierung 
und anschließender Destillation des NH,OH unter Bedingungen, bei denen keine 
Störung durch NH,OH-Abspaltung aus sonstigen N-haltigen Substanzen des 
Pflanzenextraktes eintritt. 

Ausführung der Halbmikrobestimmung: Je 10ccm des Pflanzen- 
extraktes werden in KJELDAHL-Veraschungskolben von 100 ccm Inhalt 
einpipettiert. Durch Zugabe von 8 cem destilliertem H,O und 2 cem 
1 n NaOH wird der Inhalt 1/10 n an NaOH. Nun gibt man schnell 1 g 
Dervarpasche Legierung dazu und verschließt den Kolben. Der Ver- 
schluß geschieht mit einem durchbohrten Gummistopfen, durch dessen 
Bohrung der Hals eines kleinen Trichters geschoben ist. Der Trichterhals 
ist mit Glaswolle gefüllt, die mit n/10 H,SO, befeuchtet ist. Die Reduktions- 
kölbchen bleiben über Nacht bei Zimmertemperatur stehen. Am anderen 
Tage wird der Verschluß entfernt und möglichst schnell wenig konzentrierte 
HCI (etwa 0,7 cem) in den Kolben gegeben. Der Kolben muß sofort wieder 
mit einem Gummistopfen verschlossen werden. Er wird 5—10 Min. 
geschüttelt, bis alle NH,Cl-Nebel verschwunden sind. Der saure Inhalt 
wird dann in einen Destillationskolben übergeführt und das NH,OH 
unter Zusatz von 1 gCa (OH), und Paraffinöl bzw. Oktylalkohol im Vakuum 
bei 40° abdestilliert. In die Vorlage wird n/50 H,SO, gegeben. Es wird eben- 
falls mit n/50 NaOH zurücktitriert. Methylrot. Auskochen des CO,. Eis- 
kühlung. Es muß eine NH,-Bestimmung vorangehen. Dieser Wert ist 
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von der NO;-Bestimmung abzuziehen. Wenn ich die Bestimmungen so 
ausführte, waren sie für meine Zwecke genügend genau. In Vorversuchen 
setzte ich verschiedenen Pflanzenextrakten je 10 mg KNO, zu und fand 
dieses mit durchschnittlich 2,5% Fehler wieder. [Die in den Pflanzen 
vorkommenden kleinen Mengen von Nitrit, die bei dieser Art der Be- 
stimmung als NO, mitbestimmt werden, liegen wohl stets innerhalb dieser 
Fehlergrenzen (s. dazu ALTEN und KNIPPENBERG, 1936/37).] 

Nach diesen guten Erfahrungen reduzierte ich vor der Bestimmung 
des löslichen N das Nitrat ebenfalls in dieser Weise (s. auch KLEIN 
1933, S. 1396). Ich filtrierte nach der Reduktion die Legierung ab, 
wusch sorgfältig aus, setzte 5cem KJEeLDAL-H,SO, zu und veraschte 
ohne Zusatz von CuSO,. Die Kélbchen dürfen nach Schluß der Ver- 
aschung nicht unnötig lange erhitzt werden, da sonst Verluste eintreten. 
Den Pflanzenextrakten zugesetztes KNO, (je 10 mg) fand ich mit 2% 
Fehler wieder. 

Vorher hatte ich versucht, das Nitrat vor der Veraschung nach den 
Angaben bei KLEIN (1933, S. 1402) mit Titanhydroxyd zu reduzieren. Dies 
gelang nur, nachdem ich an Hand der Originalliteratur (Knec#Tr 1915) 
festgestellt hatte, daß man zunächst die Lösung mit einem Überschuß 
von Alkali versetzen muß, ehe man das TiCl, zugeben darf. Denn falls 
die saure Lösung von TiCl, mit dem Nitrat reagiert, kann HNO, 
bzw. HNO, entweichen. Die Bestimmung gelang jedoch auch nur im 
Modellversuch (Asparagin + KNO,). In Gegenwart von Pflanzenextrakt 
traten große Verluste des zugesetzten Nitrates ein. In Versuchsreihen 
stellte ich fest, daß durch eine außerordentlich starke Erhöhung der Alka- 
lität und der TiCl,-Konzentration diese Störungen zu beheben sind. Durch 
solche Zusätze wurde die nachfolgende Veraschung aber so erschwert, 
daß ich dieses Verfahren als unbrauchbar aufgeben mußte. 

Für die N-Bestimmungen benutzte ich nur frisches Pflanzenmaterial. 
Es wurde im Mörser zerrieben. Löslichen und Eiweiß-N trennte ich durch 
Hitzekoagulation, da die Gegenwart von Trichloressigsäure, Tannin 
usw. die NO;-Bestimmung störte. Vergleichende Versuche zeigten, daß 
die Fällungen durch Trichloressigsäure und durch Erhitzen praktisch 
gleich ausfallen (s. auch MicHaEL 1935, S. 388). Das Material wurde 10 
bis 15 Min. in ein Wasserbad von 90° eingehängt. 

Für die Bestimmungen wurde das Material nach Möglichkeit mehreren 
gleichentwickelten Pflanzen von verschiedenen Stellen des gleichen Be- 
standes entnommen, um zufällige Unterschiede auszugleichen. Ein Vor- 
versuch zeigte, daß der NOj-Gehalt gleichentwickelter benachbarter 
Pflanzen recht gut übereinstimmt. Die qualitative Untersuchung von 
Schnitten mit Diphenylamin bewährte sich als Vorprobe für die quanti- 
tativen Bestimmungen (Moziscx 1883). Die Blätter und Stengel wurden 
getrennt untersucht. Von den Blättern benutzte ich nur gut entwickelte, 
ausgewachsene mittleren Alters. Als Bezugsgröße dienten neben dem 
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Frischgewicht das Trok- 
kengewicht und der lös- 
liche Stickstoff. Auf die 
Untersuchung der Wur- 
zeln mußte ich verzich- 
ten. Nach den Analysen 
von SOROKIN (1875), 
CAMPBELL (1924) und 
Woo (1919) glaubte ich, 
den Stengel als Haupt- 
ort der Speicherung an- 
nehmen zu können. 
Wenn ich Pflanzen 
nacheinander in zwei 
verschiedenen Entwick- 
lungsstadien untersuch- 
te, nahm ich die später 
analysierten Exemplare 
stets vom gleichen 
Standort wie die vorher- 
gehenden, um den Ein- 
fluß eines verschieden- 
artigen Untergrundes 
auszuschalten. 


B) Ergebnisse der 
Analysen. 

Die Analysenergeb- 
nisse (Tabelle 7) bestä- 
tigen die Vorstellung, 
daß die Pflanzen in 
jugendlichen Stadien 
reichlich Nitrat aufneh- 
men. In der Regel wird 
der zunächst überschüs- 
sige Stoff im Laufe der 
Entwicklung vollstän- 
dig verbraucht. Nur 
die nitratspeichernden 
Pflanzen sind dadurch 
ausgezeichnet, daß sie 
auch im vollreifen Zu- 
stand noch reichlich 
Nitrat enthalten. 


Tabelle 7. 
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In Amarantus retroflexus, Chenopodium album, Lepidium draba, 
Datura stramonium und Sisymbrium sinapistrum konnte ich auch im 
fruchtenden Zustand noch sehr viel Nitrat nachweisen. Atriplex nitens 
(Blattspeicherer) und Chenopodium rubrum enthielten auf dieser Ent- 
wicklungsstufe noch mittlere Mengen, während Hyoscyamus niger, 
Ballota nigra und Matricaria inodora nur wenig bzw. kein Nitrat im reifen 
Zustand aufwiesen. 

Die für den Müllplatz besonders charakteristischen Chenopodiaceen 
und ein Teil der übrigen Müllpflanzen sind also außerordentlich reich 
an Nitrat. Dieser Befund entspricht dem hohen Nitratgehalt des Müll- 
bodens. Matricaria inodora fällt dem gegenüber auf durch ihren niedrigen 
Nitratgehalt. Sie ist auf dem untersuchten Leipziger Platz reichlich vor- 
handen, allerdings auf Teilen, deren Besiedlung zeigt, daß hier nicht mehr 
die extremsten Bedingungen des Müllplatzes herrschen (s. Abschnitt 
Pflanzenbestand). Vielgenannte R.-Pfl. wie Hyoscyamus niger und Ballota 
nigra enthalten im fruchtenden Zustand wenig bzw. kein Nitrat. 

Durch diese Analysenergebnisse wird eine Fülle von Fragen ange- 
regt. Enthält Ballota nigra mehr Nitrat als Matricaria inodora, weil sie 
als ausdauernde Pflanze über ein größeres absorbierendes Wurzelsystem 
verfügt? Ist überhaupt ein Einfluß der Intensität der Wasserdurchströ- 
mung auf die Nitratspeicherung festzustellen (STAHL 1900)? Hat 
Hyoscyamus niger ein größeres N-Bedürfnis als die extremen Nitrat- 
speicherer, und reduziert die Pflanze darum das Nitrat vollständiger ? 
Oder beruht der hohe Nitratgehalt der Amarantaceen und Chenopodiaceen 
auf aktiver Speicherung (Carus 1886)? Außerdem wäre zu erwägen, 
ob bei den nitratspeichernden Pflanzen das Nitrat nicht vorwiegend in 
den Blättern reduziert wird, während es bei Pflanzen wie Matricaria 
inodora in viel größerem Maße schon kurz nach dem Eintritt in die Wurzel 
verändert werden könnte (SIERP 1931). 

Auf Versuche zur Klärung dieser inneren Ursachen der Nitratspeiche- 
rung mußte ich verzichten, da Analysen von Pflanzen nichtruderaler 
Standorte, wie später ausgeführt wird, ähnlich hohe Nitratspeicherung 
anzeigten, so daß die Wahrscheinlichkeit gering schien, die bearbeiteten 
R.-Pfl. in dieser Beziehung von den übrigen Pflanzen stoffwechselphysio- 
logisch zu scheiden. Andererseits bestanden Hinweise dafür, daß für 
das üppige Gedeihen besonders der Chenopodiaceen auf dem Müllplatz 
andere Faktoren maßgeblich sind. 

Trotzdem halte ich es nicht für ausgeschlossen, daß durch die all- 
gemeine zellphysiologische und stoffwechselphysiologische Analyse der 
Ursachen der Nitratspeicherung auch das Verhältnis der R.-Pfl. zum 
Stickstoff noch allseitiger geklärt werden könnte. 

Die umfangreiche, auf die Nitratspeicherung bezügliche Literatur 
soll hier nicht im einzelnen besprochen werden. Die älteren Arbeiten sind 
bei NEDOKUTSCHAJEW (1904) ausführlich zusammengestellt, die neueren 
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berücksichtigt z. B. Drrrricx (1930). Die älteren Bearbeiter haben zum 
Teil das Nitrat nur qualitativ nachgewiesen. Soweit sie quantitative 
Methoden verwenden, ist deren Zuverlässigkeit manchmal fraglich. 
Außerdem fehlen oft ausführliche Angaben über den Entwicklungs- 
zustand und Standort der Pflanzen, so daß ihre Zahlen nur bedingt zum 
Vergleich zu benutzen sind (z. B. BERTHÉLOT 1884). 

Amarantus wird schon in den älteren Untersuchungen als größter 
Nitratspeicherer beschrieben. Die Angaben über die Höhe der Speiche- 
rung schwanken. Dafür mag der verschiedene Entwicklungszustand und 
Standort der Pflanzen verantwortlich sein. Manche Bearbeiter finden 
mehr Nitrat, als ich festgestellt habe (BERTHÉLOT 1884, Boutin 1874, 
SCHIMPER 1888, Woo 1919), ein anderer stellt etwas weniger fest 
(CAMPBELL 1924). CAMPBELL belegt auch zahlenmäßig, daß der Nitrat- 
gehalt der Pflanzen im allgemeinen mit zunehmender Reife abnimmt. 
Er findet bei seinen Unkräutern von den Feldern im fruchtenden Zustand 
überhaupt kein Nitrat mehr. Nur Pflanzen vom Ruderalstandort, nämlich 
Amarantus retroflexus und Atriplex patulum von Dünger- bzw. Abfall- 
haufen, enthalten auch im reifen Zustande noch größere Mengen Nitrat. 

Weitere vergleichbare Zahlen über den Nitratgehalt der Pflanzen von 
Ruderalstandorten sind mir nicht bekannt geworden. 


3. Nitratgehalt der Pflanzen von nichtruderalen Standorten. 

Nach den Befunden von CAMPBELL und meinen eigenen Analysen- 
ergebnissen war mit der Möglichkeit zu rechnen, daß allein die R.-Pfl. 
durch Nitratspeicherung im fruchtenden Zustand ausgezeichnet sind. 
Durch Analysen von Pflanzen nichtruderaler Standorte auf möglichst 
späten Entwicklungsstadien suchte ich die Verbreitung der Nitratspeiche- 
rung festzustellen. Da der Stengel hauptsächlich der Ort der Speicherung 
ist, beschränkte ich mich auf dessen Analyse. 

In der Literatur liegen zahlreiche qualitative NO{-Bestimmungen vor 
(HESSELMANN 1917, Moxziscx 1883 und 1887, Frank 1887, SERNO 1889, 
MONTEVERDE 1882 u.a.). Die bisher ausgeführten quantitativen Be- 
stimmungen beziehen sich meist auf Kulturpflanzen oder Pflanzen von 
kultivierten Böden (CAMPBELL 1924). Mir lag jedoch daran, den Nitrat- 
gehalt von Pflanzen nichtruderaler und gleichzeitig nichtkultivierter Böden 
kennen zu lernen. Leider war die Gelegenheit dazu in der Umgebung 
der fast vollständig von Kultursteppe umringten Großstadt nicht 
sehr groß. 

Die analysierten Pflanzen (Tabelle 8) stammen vorwiegend aus dem 
Auwald bzw. von einem feuchten Ufer. Diese Standorte scheinen sehr 
reich an Nitrat zu sein, denn die Pflanzen enthalten im frühreifen bzw. 
vollreifen Zustande ähnlich große Nitratmengen wie diejenigen vom Miill- 
platz. 70—90% des löslichen N bestehen aus Nitrat. Damit ist gezeigt, 
daß die untersuchten R.-Pfl. sich nicht grundsätzlich durch die Fähigkeit 
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Tabelle 8. 





| ° NO,’-N in mg bzw. % 


Analysenmateri Ent 
Datum al und Standort | Pa in 10008] in 100g [in % des 
Frischs. |Trockens.| lösl. N 








28. 9.36 u = pen fruchtend, Auwald| — | 651 573 81 
te 
26. 8.37 | Impat. noi 4 tangere, |fruchtend und noch | — | 894 862 92 
Stengel blühend, lichter 
junger Eschen- 
Le Eichenwald 
29. 9.36 | Polygonum ET fruchtend, trocke- |4,8] 480 193 86 
Stenge ner m. in der 
ue 
4.10.36 | Sonchus oleraceus, fruchtend und [5,6] 537 494 81 
Stengel blühend, Damm in 
der Aue, feuchtes 
Ufer 
4. 10.36 | Heracleum sphond., | fruchtend, Damm |5,6| 502 268 71 
Stengel in der Aue, feuch- 
tes Ufer 




















zur Nitratspeicherung im fruchtenden Zustand auszeichnen, sondern 
höchstens durch eine geringfügige Überlegenheit in dieser Beziehung. Hohe 
Nitratspeicherung im fruchtenden Zustand kann, wie die Analysen zeigen, 
auch bei kräftig gewachsenen, krautigen Pflanzen nichtruderaler, aber 
vielleicht trotzdem nitratreicher Standorte vorkommen. 

Ich möchte jedoch betonen, daß ebenso wie nicht alle Müllpflanzen im 
reifen Zustand viel Nitrat enthalten, auch durchaus nicht alle Pflanzen 
solcher nichtruderaler Standorte im fruchtenden Zustand noch Nitrat 
speichern. Für die allgemeine stoffwechselphysiologische und zellphysio- 
logische Bearbeitung des Problems der Nitratspeicherung bieten gerade 
diese Befunde, wo im gemischten Bestand auf dem gleichen Substrat 
stark nitratspeichernde und völlig nitratfreie Pflanzen nebeneinander 
aufwachsen, eine Fülle von Anregungen. 

Ich fand auch bei fruchtenden Pflanzen aus dem botanischen Garten 
ähnlich hohe Nitratgehalte (Tabelle 9). 


Tabelle 9. 





NO,’-N in mg bzw. % 


Datum Anelysenmatertal PH fin 1000g| in 100g |in % des 
schs. |Trockens.| lösl. N 























3. 8. 36| Verbascum nigrum, fruchtend, Blattstiele 
gufer unteren Blätter ss fa 5,3 = = = 
12. 8. 36 | Senecio macroph Per chtend, Stengel] 5,7] 7 5 
12. 8.36] Impatiens , fruchtend und 
blühend, m SEE ati Le 6,0} 560 1237 85 
12. 9. 36| Amarantus retroflexus, Samen bereits aus- 
gefallen, Stengel . . . . . . . . . — | 796 267 80 
12. 9. 36| Datura stramonium, fruchtend, Stengel | 5,0] 877 434 69 
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Die Befunde CAMPBELLS, wonach Ackerunkräuter im fruchtenden 
Zustand nur noch Spuren von Nitrat enthalten, dürfen also nicht für 
. Pflanzen von anderen normalen Standorten verallgemeinert werden. 

Ähnlich hohe Anteile des NO;-N am löslichen N fand ich für Pflanzen 
von natürlichem Boden bisher nur für den Kohl (,,cabbage“, EMMERT 
1935) angegeben. 

Da, wie meine Analysen zeigen, auch bei Nicht-R.-Pfl. der größere 
Teil des löslichen N aus NO{-N bestehen kann, muß bei Bestimmung 
des löslichen N, mehr als das bisher üblich war (z. B. Woo 1919), auf die 
Anwesenheit des NO,-N Bedacht genommen werden, indem die übliche 
KJELDAHL- Methode entsprechend modifiziert wird. 

Von den meisten Pflanzen, deren NOj-Gehalt analysiert wurde, 
bestimmte ich gleichzeitig den py der Preßsäfte (Chinhydronelektrode). 

Dabei ergab sich, wie besonders Tabelle 7 zeigt, kein Zusammenhang 
zwischen der Höhe der Nitratspeicherung und dem py des Preßsaftes im 
Sinne der von Drrrricu (1930) aufgestellten Reihe. Nach Drrrricu 
ist ein höherer durchschnittlicher Nitratgehalt mit einem höheren durch- 
schnittlichen py verknüpft. Aus der Darstellung bei Drrrricx geht leider 
nicht hervor, ob er Preßsäfte von Stengeln, Blättern oder ganzen Pflanzen 
verwendet. Meine eigenen Messungen ergaben jedenfalls für die Stengel 
von Amarantus retroflexus py 5,0 bis 5,2. Auch für weitere Glieder der 
Dirrricuschen Reihe werden in der Literatur abweichende py-Werte 
angegeben: für Borrago officinalis nach SMALL (1929) py 5,2—4,0 und 
für Helianthus annuus py 5,9—5,0 (vgl. auch dazu die Darstellung bei 
PFEIFFER 1932/33). 

Nach dieser Zusammenstellung scheint es mir sehr gewagt, mit Hilfe 
von „durchschnittlichen‘ py-Messungen in einem Bereich von px 4,7—6,1 
Pflanzen einigermaßen sicher in eine Reihe ordnen zu wollen. Auch auf 
Grund des verschiedenen NO}-Gehaltes der Pflanzen scheint mir die 
Aufstellung einer solehen Reihe nicht begründet. Meine eigenen Ana- 
lysen von Impatiens parviflora zeigen, daß diese Pflanze viel NO, ent- 
halten kann. [Die Tatsache ist übrigens auch Drrreicx nicht unbekannt 
(S. 84). Trotzdem stellt er gerade diese Pflanze als relativ nitratarm 
an den Anfang seiner Reihe.] Ich habe im Verlauf meiner Untersuchungen 
immer wieder gefunden, daß der NO}-Gehalt der Pflanzen außerordentlich 
abhängig ist vor allem von ihrem Entwicklungszustand. Ohne ausführ- 
liche Analysen der Nitratgehalte in Abhängigkeit von Entwicklungszu- 
stand und Standort der Pflanzen halte ich es für unbegründet, von durch- 
schnittlichen Nitratgehalten der Pflanzen zu sprechen und diese als Grund- 
lage zur Aufstellung einer Reihe zu wählen. 


4. Kultur von R.Pfl. bei verschiedenen Nitratkonzentrationen. 
a) Methodisches. Die Kulturen führte ich als Sandkulturen von Juli 
bis Oktober 1936 im Gewächshaus durch. Es wurde Hohenbockaer 
27* 
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Quarzsand in Mitscherlich-Gefäßen benutzt. Als Grundnährlösung gab 
ich pro Liter destilliertes Wasser 0,25 g MgSO,.7 H,O, 0,25 g KH,PO, 
und 0,50 g CaCl, (pro anal., Merck bzw. Kahlbaum). Außerdem fügte 
ich pro Liter eine Spur FeCl, und je 1 ccm einer von HOAGLAND ange- 
gebenen Ergänzungslösung hinzu, dieH,BO,, MnCl, und zahlreiche Spuren- 
elemente enthält (genaue Zusammensetzung in „Fortschritte der Bota- 
nik“!). Ein Teil der Pflanzen erhielt nur wenig (w) Nitrat (0,025 g 
KNO, pro Liter), ein anderer mittlere (m) Mengen (0,5 g KNO, pro Liter), 
und ein Teil wurde mit sehr viel (v) Nitrat ernährt (4 g KNO, pro Liter). 
Jedes mit etwa 7 kg Sand gefüllte Mitscherlich-Gefäß enthielt im Zustand 
maximaler Sättigung etwa 1 Liter Nährlösung. Die Konzentrationen 
wurden so gewählt, daß bei der geringen Nitratgabe der Stickstoff sicher 
im Minimum ist. Die mittlere Nitratgabe entspricht etwa den Verhält- 
nissen in einem gewöhnlichen Ackerboden, und die höchste Konzentra- 
tion ist ungefähr doppelt so groß wie der analysenmäßig festgestellte 
höchste Nitratgehalt des Müllbodens (s. Besprechung zu Tabelle 5 und 6). 
Leider sind mit diesen hohen Gaben von NO{-N gleichzeitig hohe Kalium- 
gaben und Erhöhungen des osmotischen Wertes verknüpft. Es schien 
mir unmöglich, dieses etwa durch entsprechende KCl-Zusätze ausgleichen 
zu wollen, da eine 4g KNO, pro Liter entsprechende KCl-Gabe die 
Pflanzen wahrscheinlich geschädigt hätte. Ich suchte die Wirkung der 
hohen K'-Konzentration wenigstens durch höhere Ca -Konzentrationen 
zu balanzieren, indem ich in der Grundnährlösung (s. oben) neben MgSO, 
und KH,PO, 0,5g CaCl, im Liter bot. 

Im Juli und August wurden die Gefäße wöchentlich einmal mit ent- 
sprechender frischer Nährlösung durchgespült. An den übrigen Tagen 
habe ich, soweit es nötig war, mit destilliertem Wasser gegossen. Als 
gegen Ende der Vegetationsperiode die Transpiration stark absank, 
wurden die Gefäße nur nach 2—3 Wochen mit frischer Nährlösung durch- 
gespült. Der py der Nährlösung schwankte etwa zwischen 5,1 (frische 
Lösung) und 6,3 (abfließende Lösung). Ich versuchte durch Zusatz von 
CaCO, die Reaktion zu verschieben. Dabei traten jedoch Chloroseer- 
scheinungen auf, und die Pflanzen blieben im Wachstum zurück. Ich zog 
daher vor, den py nicht zu erhöhen, da auch in der Literatur fast allgemein 
betont wird, daß das Wachstum mit NO}-N im sauren Gebiet besser sei. 
Die Pflanzen gediehen recht gut (s. Besprechung zu Abb.6, S. 414). 
Nur Hyoscyamus niger, das als dritte R.Pfl. analysiert werden sollte, 
wuchs sehr langsam und ungleichmäßig heran, so daß ich auf eine aus- 
führliche Auswertung verzichten mußte. Übrigens betont auch Hkcı 
(Bd. 5,, S. 2575), daß die Kultur von Hyoscyamus oft schwierig ist. 

Die Kulturen wurden mit je einer Wiederholung ausgeführt. Von 
Fagopyrum esculentum zog ich je 6 Pflanzen in einem Gefäß heran, 
von Amarantus retroflexus je 3 Pflanzen und von Atriplex nitens und 


1 HoaGuanp: Fortschr. Bot. 8, 117 (1934). 
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Hyoscyamus niger je 2 Pflanzen pro Gefäß. Fagopyrum esculentum und 
Amarantus retroflexus wurden im blühenden und fruchtenden Zustand 
untersucht, Atriplex nitens vor der Blüte, blühend und fruchtend. Es 
wurden jeweils Stengel und Blätter getrennt analysiert. Als Bezugsgröße 
dienten Frischgewicht, Trockengewicht und löslicher N. Im übrigen 
behandelte ich das Material, wie vorn bei der Nitratbestimmung der 
R.-Pfl. angegeben ist. Außer dem Nitrat-N wurden NH,-N, löslicher und 
Eiweiß-N bestimmt (s. Tabellen 10—12). Die Zahlen ergeben nichts 
wesentlich Neues. Deshalb werden sie in der Besprechung der Ergebnisse 
nicht mit angeführt. 






























































Tabelle 10. 
Fagopyrum esculentum: Kultur mit steigenden KNO,-Konzentrationen. 
Entwicklungs- | UNO’ | mg N in 10008 Frischsubstanz | NO3-N | _, 10008 + 
zustand ing in % ,| = Trocken- 
pro Liter | Eiweiß | Löslich | NH | NO}, [4-16s1.N | subst. in g 
blühend 0,025 479 217 0 75 35 108,0 
19.8. 36 0,5 602 | 1646 44,8 | 1517 92 61,0 
u aes 40 584 1992 83,0 | 1842 92 69,2 
aor | bee 0,025 | 365 | 365 |249 | 365] 100 129,6 
18 9.36 0,5 355 973 | 59,2 | 854] 88 107,4 
ia 4,0 337 2007 61,0 | 1863 93 88,2 
blühend 0,025 3113 460 0 150 33 98,8 
19.8.36 0,5 4524 347 4,7 178 51 93,0 
Blätte iy 4,0 4714 440 88,3 | 229 52 99,8 
Tas isses 0,025 | 2540 | 772 |249 | 523] 68 109,2 
18 9.36 0,5 2765 388 | 117 175 | 45 116,0 
+ 4,0 2713 645 |180 435 68 113,3 
? Tabelle 11. 
Amarantus retroflexus: Kultur mit steigenden KNO,-Konzentrationen. 
Entwicklungs- NON mg N in 10008 Frischsubstanz LS Frischsuhst, 
zustand ing m INI Es Trocken- 
pro Liter | Eiweiß | Léslich | NH; | NO! [4-1s1-N | subst. in g 
blühend 0,025 744 498 0 0 0 153,7 
3.9.36 0,5 758 683 42 | 467 68 129 
Sune = 4,0 730 2623 21,5 | 2455 94 88.4 
nge 
a fruchtend er on om eg ig on me 
110-38 0,5 648 | 393 | 52 | 341] 87 242,8 
Pi ond 4,0 243 | 3630 | 55 | 3410 94 195 
blühend 0,025 2300 498 0 0 0 146,7 
3.9 36 0,5 3487 682 3,5 | 301 44 140,7 
pus FT 4,0 4340 1308 5,3 | 888 68 118,3 
r 
fruchtend 0,025 fe ali ds. ps a0 ar 
19. 10. 36 0,5 2977 894 60 351 39 135,3 
104 4,0 3378 2206 69 1699 77 135,3 


























(— Pflanzen abgestorben.) 
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Tabelle 12. 
Atriplez nitens: Kultur mit steigenden KNO,-Konzentrationen. 


















































Entwicktangs- | ‘TKNO,) | MEN in 10008 Frischsubstanz | NO+-N | prischsubst. 
zustand in d.lösl.N = Trocken- 
pro Eiweiß | Löslich | NH, | NO,’ . > subst. in g 
0,025 o | ns | 30| 715] 100 206 
“Se 0,5 334 | 1998 | 40/1763] 88 66,5 
- 40 346 | 2637 | 5,1 | 2213] 84 70,8 
0,025 333 | 1498 |27s | ser| 59 159,4 
Stengel | Blühend + 05 1007 | 2265 | 98 |1923 | 85 108,0 
.9. 40 1157 | 3315 | 135 | 2970] 90 123,2 
0,025 | — Li pie MMA zen = 
us 0,5 ss2 | 463 |1046 | 396 | s6 345,5 
- 10. 40 1167 | 1557 |202 | 1402] 90 3443 
0025 | 1978 | 528 | 28) 286] 54 90,3 
we — — 0,5 3200 | 803 | 25| 607| 76 83.1 
8. 40 3375 | 1130 | 42) 880 | 79 84.2 
0,025 | 2674 | 1130 | 470! 917| si 101,4 
Blätter | blübend 05 3615 | 1326 | 58| mol 73 96,8 
. 9. 4,0 3613 | 1554 | 102 |1317 | 85 108.4 
0,025 = St. ter = = 
ror] 0.5 1485 | 1112 | 890 | s03| 72 109,3 
. 10. 40 2046 | 2115 | 307 | 1919 | 90 1143 











(— Pflanzen abgestorben.) 


B) Ergebnisse der Kulturen. Der Vergleich der Nitratgehalte der 
Pflanzen vom Müllplatz mit dem der Pflanzen nichtruderaler Stand- 
orte hat deutlich gezeigt, daß die R.-Pfl. sich höchstens durch eine 
etwas höhere Nitratspeicherung auszeichnen. Hohe Nitratspeicherung 
im fruchtenden Zustand kommt auch bei Pflanzen nicht ruderaler 
Standorte vor. 

Die vergleichenden Kulturen von Ruderal- und Nichtruderalpflanzen 
bei verschiedenen Nitratkonzentrationen zeigten ein ähnliches Bild 
(Abb. 5). 

Fagopyrum esculentum (Tabelle 10), das als nichtruderale Vergleichs- 
pflanze kultiviert wurde, speichert, ähnlich wie die bekannten Nitrat- 
speicherer Atriplex und Amarantus, viel Nitrat, wenn im Substrat viel 
geboten wird. Amarantus retroflexus (Tabelle 11) als besonders extremer 
Speicherer enthält allerdings beträchtlich mehr. Und Atriplex nitens, 
das als Vertreter der für den Müllplatz besonders charakteristischen 
Chenopodiaceen gewählt wurde, speichert auch etwas mehr als Fago- 
pyrum esculentum. Bei Atriplex nitens (Tabelle 12) zeigt sich in den Kul- 
turen, wie schon vorher bei der Analyse der Pflanzen vom Müllplatz, 
(Tabelle 7) die Besonderheit, daß beim Übergang zum fruchtenden Zu- 
stand der Nitratgehalt des Stengels stark sinkt, so daß er von dem 
besonders hohen Nitratgehalt der Blätter übertroffen wird. Wenn ich 
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als Vertreter der besonders wichtigen Chenopodiaceen etwa Chenopodium 
album zur Kultur verwendet hätte, wäre vielleicht der Unterschied in der 
Höhe der Nitratspeicherung zwischen Fagopyrum und den Chenopodia- 
ceen noch etwas größer ausgefallen, da nach Tabelle 7 Chenopodium album 
Atriplex nitens in der Fähigkeit zur Nitratspeicherung zu übertreffen 
scheint. T’rotzdem möchte ich diesen Unterschieden in der Nitratspeicherung 
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0 Blätter; w wenig KNO, (0,025 g/Liter); m mittelKNO, (0,5 g/Liter); v vielKNO, (4 g/Liter). 
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höchstens im Zusammenhang mit dem weiter unten erwähnten Unterschied 
in der äußeren Entwicklung der Pflanzen einige Bedeutung zusprechen. 
Da zu Beginn der Kulturen die Ergebnisse der Analysen von Pflanzen 
nichtruderaler Standorte noch nicht vorlagen, habe ich leider außer dem 
wahrscheinlich weniger zu Nitratspeicherung neigenden und als wenig 
N-bedürftig angesehenen Fagopyrum keine nitratspeichernde Pflanze 
von nichtruderalen Standorten zum Vergleich kultiviert. Es ist anzu- 
nehmen, daß sich eine solche Pflanze bei der Kultur mit viel Nitrat nur 
ebenso wenig in der Höhe der Speicherung von den R.-Pfl. unterscheiden 
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würde, wie das bei Pflanzen von den entsprechenden natürlichen Stand- 
orten der Fall ist. 

Im einzelnen lassen sich in der Abhängigkeit der Nitratspeicherung 
von der verschiedenen Nitratkonzentration im Substrat keine grund- 
sitzlichen Unterschiede zwischen Fagopyrum und den R.-Pfl. aufzeigen. 
Amarantus retroflexus hat entsprechend seinem verhältnismäßig üppigen 

Wachstum (Abb.6) den größten N-Verbrauch: 

Amaront.frucieni) wenn nur mittlere Nitratmengen geboten werden, 

bleibt schon im blühenden Zustand nur wenig 

Nitrat unverarbeitet gespeichert. Sobald jedoch 

im Substrat viel Nitrat vorhanden ist, wird auch 

in der Pflanze sehr viel gespeichert. Die Nitrat- 

speicherung nimmt bei dieser Nitratgabe beim 

Übergang zum fruchtenden Zustand noch zu. Die 

Ausbildung der zahlreichen, aber kleinen Samen 

beeinflußt in diesem Fall die Nitratvorräte nicht 
wesentlich. 

Atriplex nitens (Tabelle 12) zeigt dagegen schon 
vor der Blüte und im blühenden Zustand hohe 
Speicherung, auch wenn nur mittlere Nitrat- 
mengen geboten werden. Bei der Ausbildung der 
zahlreichen, großen Samen scheint ein sehr hohes 
N-Bedürfnis aufzutreten, so daß die Speicherung 
- im Stengel auch bei der hohen Nitratkonzen- 

2 #9 tration im Substrat im fruchtenden Zustand stark 
a el zurückgeht. Dieser Rückgang wird nur zum Teil 
py eee erg aufgehoben durch die erhöhte Nitratspeicherung 
en À . 0 in den Blättern. Der anscheinend hohe Stickstoff- 
tration im Nährmedium. bedarf für die Fruchtbildung wirkt sich auf die 

Nitratspeicherung bei den mittleren Nitratgaben 
besonders stark aus. In etwas schwächerer, aber noch sehr deutlicher 
Form macht sich das auch bei Fagopyrum esculentum (Tabelle 10) bemerk- 
bar. Beim Übergang zur Fruchtbildung sinkt auch hier der Nitratgehalt 
des Stengels erheblich. 

Stärker als die Unterschiede in der Höhe der Nitratspeicherung 
könnte die verschiedene äußere Entwicklung der Pflanzen in Abhängigkeit 
von den gesteigerten Nitratgaben für eine Sonderstellung der R.-Pfl. 
sprechen. Zahlenmäßiger Ausdruck dafür ist das Frisch- und Trocken- 
gewicht (Abb. 6). 

In den mit wenig Nitrat versehenen Kulturen befand sich sowohl 
bei Fagopyrum (Tabelle 10) als auch bei Atriplex (Tabelle 12) und Ama- 
rantus (Tabelle 11) der Stickstoff im Minimum. Die Pflanzen wuchsen 
nur außerordentlich kümmerlich heran. Bei Atriplex und Amarantus war 
eine Analyse dieser Pflanzen im fruchtenden Zustand gemeinsam mit den 
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übrigen nicht mehr möglich, da die Pflanzen lange vorher abstarben. 
Die mittlere Nitratkonzentration genügte in allen Fällen, um normal 
gewachsene Pflanzen hervorzubringen. Fagopyrum wurde dabei etwa 
70—80 cm hoch und blühte und fruchtete reichlich. Atriplex nitens 
erreichte eine Höhe von etwa 1 m und blühte und fruchtete ebenfalls 
normal. Dasselbe gilt für Amarantus, der etwa 100—120 cm hoch wurde. 
Während nun als Folge der hohen Nitratkonzentration im Substrat 
Atriplex und Amarantus sich etwas besser entwickelten (die Pflanzen wurden 
etwas länger, die Stengel und Verzweigungen kräftiger und die Blätter 
dunkler grün), fand bei Fagopyrum eine geringe, aber deutliche Hemmung 
des Wachstums statt. Die Pflanzen blieben etwas kürzer, die Stengel 
dünner und die Blätter etwas kleiner als die der entsprechenden Pflanzen, 
die bei mittleren Nitratkonzentrationen aufwuchsen. Der zahlenmäßige 
Ausdruck dafür ist das Absinken des durchschnittlichen Trockenge- 
wichtes der Pflanzen von 0,458 g auf 0,389 g (Abb. 6). Danach ertragen 
also unter den angegebenen Kulturbedingungen Amarantus und Atriplex 
höhere Nitratkonzentrationen besser als Fagopyrum. Allerdings ist vielleicht 
ebenso, wie das oben für die verschiedene Höhe der Nitratspeicherung 
ausgeführt wurde, mit der Möglichkeit zu rechnen, daß dieser Unterschied 
nicht so eindeutig oder überhaupt nicht hervorgetreten wäre, wenn ich 
außer dem wenig nährsalz-bedürftigen Fagopyrum eine der später auf- 
gefundenen nitratspeichernden Pflanzen von nichtruderalen Stand- 
orten zum Vergleich kultiviert hätte. 

Andererseits muß betont werden, daß die Unterschiede in der äußeren 
Entwicklung der Pflanzen in Abhängigkeit von der mittleren und hohen 
Nitratgabe wahrscheinlich deshalb nicht erheblich größer ausgefallen sind, 
weil diese Stickstoffkonzentrationen außerhalb der Grenzen liegen, in denen 
der Stickstoff sich im Minimum befindet. Außerdem mag infolge der 
Kultur im Gewächshaus ein gewisser Mangel an Kohlehydraten die voll- 
ständige Ausnutzung der höheren Stickstoffgaben etwas gehindert haben. 

Hyoscyamus niger erträgt ebenso wie die beiden anderen R.-Pfl., 
Amarantus und Atriplex hohe Nitratkonzentrationen im Nährmedium 
gut. Die einzelnen parallel kultivierten Pflanzen wichen zwar in ihrer 
Entwicklung stark voneinander ab. Trotzdem war deutlich zu erkennen, 
daß auch die schlechtest entwickelte Pflanze der. höheren Nitratgabe 
jeweils wesentlich besser ausgebildet war als die kräftigste der nächst- 
niedrigen Nitratkonzentration. 

Obgleich die Hemmung des Wachstums von Fagopyrum esculentum 
durch die hohe Nitratkonzentration deutlich war, halte ich sie doch nicht 
für ausreichend, um die bei der Kultur von Nicht-R.-Pfl. auf Müllboden 
auftretende starke Wachstumshemmung etwa durch einer zu hohen Nitrat- 
gehalt dieses Bodens zu begründen. 

In neuester Zeit ist von MARTHALER (1937) der ‘ersuch gemacht 
worden, den Stickstoffhaushalt der R.-Pfl. durch Kulturen zu klären. 
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Er untersucht Plantago maior, Rumex obtusifolius, Chenopodium album, 
Urtica dioeca und Epilobium angustifolium und will neben dem Vergleich 
der Eignung der Nitrat- und Ammonsalzernährung den Einfluß der ver- 
schiedenen Nährsalzkonzentration im allgemeinen zeigen. Er benutzt 
dazu Wasserkulturen bei konstantem py (etwa py 7, KNnopsche Nähr- 
lösungen in zweifacher und geringerer Konzentration). Die Lösungen 
werden nicht gewechselt, da die Pflanzen mit Ausnahme von Urtica 
dioeca, die etwa 10 Wochen kultiviert wurde, nur 4-6 Wochen beob- 
achtet werden. 

Mir scheint vor allem der in Wasserkulturen für die Ernährung mit 
Nitrat ungünstige py 7 (PRIANISCHNIKOW 1926, 1935; Drxussar 1930; 
PrescHLE 1931 ; TrepsEens 1934; CLARK und SHIveE 1934 u. a.) die Ursache 
dafür zu sein, daß die untersuchten Pflanzen mit Nitrat alle entweder 
schlecht oder doch wenigstens in den höchsten Konzentrationen schlechter 
als in den niedrigen wachsen (vielleicht mit Ausnahme von Epilobium 
angustifolium). Für Urtica dioeca stehen die Befunde im Gegensatz zu 
denen von OLSEN (1921). Plantago maior gedeiht bei dieser Versuchs- 
anstellung in höheren Ammonsalzkonzentrationen bedeutend besser als 
in den entsprechenden Nitratkonzentrationen. Und Urtica dioeca wächst 
aus denselben Gründen wahrscheinlich verhältnismäßig viel zu gut in 
den Ammonsalzlösungen. Besonders auffällig werden nach meinen eigenen 
Erfahrungen diese Mängel der Versuchsanstellung an den Ergebnissen 
der Kultur von Chenopodium album. Ch.a. gedeiht bei py 7 in Wasser- 
kulturen nach MARTHALER mit Nitrat nur sehr schlecht, mit Ammonsalz 
jedoch besser. MARTHALER zieht daraus den Schluß, daß Ch. a. extrem 
auf Ammoniumstickstoff angewiesen sei. Es könne den Nitratstickstoff 
fast gar nicht ausnutzen, oder das aufgenommene Nitrat wirke auf die 
Pflanzen geradezu giftig (S. 100). Üppiges Wachstum sei sicher auf starken 
Ammonsalzgehalt des Nährmediums zurückzuführen (S. 92). Nach meinen 
eigenen Erfahrungen muß ich dazu sagen, daß Ch. a. auf dem Müllplatz 
vor allem auf Müllboden 1 (s. Tabelle 6), wo also der Nitratstickstoff den 
Ammonstickstoff ganz außerordentlich übertrifft, vorzüglich gedeiht. Die 
Pflanzen werden bis 1,7 m groß, sehen gesund aus und speichern sehr 
viel Nitrat (Tabelle 7). Diese Befunde zeigen, daß man durch zwei Reihen 
von Wasserkulturen mit Nitrat bzw. (NH,),SO, bei py 7 nicht darüber 
entscheiden kann, ob eine Pflanze besser mit Nitrat- oder Ammonium- 
stickstoff gedeiht. Auf Grund von Wachstumsversuchen in Wasser- 
oder Sandkulturen kann man diese Frage, da man den jeweils optimalen 
Pa oft nicht kennt, höchstens durch Reihen von Kulturen bei verschiedenem 
Pu, wie sie PIRSCHLE (1931) anstellt, in Angriff nehmen. PIRSCHLE be- 
stätigt danach Chenopodium capitatum als „Nitratpflanze“, d.h. als 
eine Pflanze, die in dem geprüften Bereich von py 3—9 mit Nitrat 
besser gedeiht als mit Ammonsalz. Ich selbst habe aus Kulturen nur mit 
Atriplex nitens bei py 5—6 Erfahrung. Dabei gedeiht Atriplex nitens, 
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wie oben angegeben, mit KNO, gut, mit entsprechend viel NH,CI jedoch 
außerordentlich schlecht. Nach den allgemeinen Erfahrungen mit 
Ammonsalzernährung ist das durchaus verständlich. | 

Aber die Ausnutzung des NH,- bzw. NO;-N hängt nicht nur vom 
Pu ab, sondern, wie PRIANISCHNIKOW (1935) auf Grund seiner Analysen 
der N-Aufnahme aus NH,NO,-Lösung berichtet, auch von der Konzen- 
tration der Ca-Ionen und der Menge des gebotenen Stickstoffs. Auch 
PIRSCHLE (1936) gibt wohl seiner eigenen Meinung Ausdruck, wenn er 
Parvo anführt, der betont, daß eine bessere Wirkung von NO} und 
NH, nicht schlechthin und generell festgelegt werden könne, sondern 
daß eine ganze Reihe von Faktoren wie pg, andere Ionen, Assimilations- 
verhältnisse, Jahreszeit usw. Einfluß haben. 


c) Wirkung des SO, -Gehaltes des Müllbodens. 

Analysen des wäßrigen Bodenauszuges ergaben, daß etwa 70% 
des Eindampfrückstandes des Auszuges von CaSO, und 9% von MgSO, 
gebildet werden. Danach bestand die Möglichkeit, daß die Pflanzen des 
Müllplatzes besonders reich an SO/’ sind. Außerdem sprachen dafür 
Gedankengänge von HEISERICH (1935), der an Kulturen von Mais und 
Tabak mit Nitrat- und Ammonsalzernährung feststellte, daß der Sulfat- 
gehalt der mit Nitrat ernährten Pflanzen bedeutend höher ist als der 
mit Ammonsalz kultivierten. Dagegen ist der Gehalt an Eiweißschwefel 
bei Ammonernährung beträchtlich höher. Diese Analysenergebnisse 
betrachtet der Verfasser als Bestätigung der Richtigkeit seiner Annahme, 











Tabelle 13. 
Blätter Stengel 
Dat: Analysenmaterial ei] 27 ST a Sig =“ 7 ‘mé 
Beam EX E Ciel E 5] Gel Ze E Gil 25 





7. 7. 36 | Sisymbrium sinapistrum, 
von Müllboden een 
tend und noch blühend | 625 | 35 |1478| 964| 830 | 63 | 672 | 273 
30. 6. 36 | Atriplex nitens, von Müll- 
boden 3, vor der Blüte] 580 | — | 797| 577] 750 | — | — | — 
27. 7.36 | Amarantus retroflexus, 
von Müllboden, blühend | 219 | 22 | 965| 431] 659 | 72 | 124 | 159 
22.7.36| Hyoscyamus niger, von 
Pr en, blühend. .| 288 | 32 | 599| 400| 634 | 60 | 310 | 132 
14. 7. 36 mus niger,’ aus 
= tanischenGarten, 
blühend und fruchtend | 285 | 32 | 622| 422] 697 | 65 | 334 197 
4.8.36 | Geranium incisivum, aus 
dem botanischenGarten, 
del. Rx 0! 0 11559| 606; 0! O0! — | — 
15. 8. 36 | Lysimachia vulgaris, aus 
dem botanischenGarten, 
beginnt zu fruchten. . 0| 0 |3151;1128} 0; 0! — | — 
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daß eine Konkurrenz zwischen Nitrat- und Sulfatreduktion stattfindet. 
Wenn hydrierter Stickstoff dargeboten werde, nehme die Pflanze nicht so 
viel Sulfat im Überschuß auf, als wenn sie ihre Energie zwischen Nitrat- 
und Sulfatreduktion teilen muß. Nach diesen Gedankengängen wäre für 
die Müllpflanzen, da sie reichlich Nitrat aufnehmen und im Substrat 
viel Sulfat vorhanden ist, mit einem hohen Sulfatgehalt zu rechnen. 

Die Bestimmungen wurden nach den Angaben bei HEISERICH ausge- 
führt. Nur an Stelle der Tanninfällung wurde die Koagulation des Ei- 
weißes durch Hitze vorgenommen (s. oben). 

Nach meinen Analysen (Tabelle 13) enthalten die Müllpflanzen tat- 
sächlich verhältnismäßig viel Sulfat (vgl. HersericH, BorEscH 1931). Es 
besteht jedoch keine Beziehung des hohen Sulfatgehaltes zum hohen Nitrat- 
gehalt. Denn beliebig herausgegriffene nitratfreie Pflanzen enthalten 
ebensoviel bzw. mehr Sulfat. Die Befunde HEISERICH= gelten also zu- 
nächst nur für seine Art der Versuchsanstellung. 


d) Einfluß des Ca’ - und Mg -Gehaltes des Müllbodens. 


Im Rahmen der Frage nach den Ursachen der Wachstumshemmung, 
die bei der Kultur nichtruderaler Pflanzen auch bei ausreichender Be- 
wässerung auf dem Müllboden eintrat, wurde der Ca°- und Mg'-Gehalt 
des Müllbodens geprüft. Denn bei der qualitativen Analyse des wäßrigen 
Bodenauszuges war der hohe Gehalt an Ca” und Mg’ aufgefallen. Quan- 
titative Bestimmungen (ausgeführt nach BıLrz 1930) ergaben: 

Für 100 ccm trockenen Feinboden 0,356 g als Rückstand des Wasser- 
auszuges, außerdem für 100 cem trockenen Feinboden 0,259 g Ca”, aus- 
gedrückt als CaSO,, und für 100 ccm trockenen Feinboden 0,032 g Mg”, 
ausgedrückt als MgSO,. 

In Übereinstimmung mit den SO/’- Bestimmungen konnten damit 
etwa 80% des Rückstandes als CaSO, und MgSO, bestimmt werden. 
Das Verhältnis Ca” zu Mg” beträgt dabei unter den Bedingungen dieser 
Bestimmungen (Boden-Wasserverhältnis 1:1,5) etwa 12:1. Im natür- 
lichen wassergesättigten Zustand des Bodens dürfte sich dieses Ver- 
hältnis infolge der größeren Löslichlichkeit der Mg''-Salze etwa bis zu 
4 : 1 verschieben. Es ist nicht ausgeschlossen, daß sich bei der natürlichen 
Austrocknung des Bodens auf dem Müllplatz Mg" -Konzentrationen bilden, 
die nicht mehr vollständig von den gelösten Ca-lonen entgiftet werden. 
Nach HANSTEEN-CRANNER entgiftet ein Teil Ca” 2 Teile Mg“. 

Als Ursache der obengenannten, bei den Kulturen auftretenden Wachs- 
tumshemmungen nichtruderaler Pflanzen auf dem Müllboden kommen 
jedoch die verhältnismäßig hohen Mg™-Konzentrationen kaum in Frage, 
da die Kulturen immer ausreichend bewässert wurden und außerdem 
die zu den Parallelkulturen verwendete Erdmischung zufällig auch ver- 
hältnismäßig hohe Ca”- und Mg"-Konzentrationen aufwies. Die Be- 
stimmungen ergaben: 
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Für 100 cem trockenen Feinboden 0,116 g als Rückstand des Wasser- 
auszuges und für 100 cem trockenen Feinboden 0,080 g Ca”, ausgedrückt 
als CaSO,, und für 100 cem trockenen Feinboden 0,013 g Mg”, ausge- 
drückt als MgSO,. 

Ca” und Mg” stehen hier im Verhältnis 9: 1. Trotz der Unterschiede, 
die vorhanden sind, müssen die Konzentrationen in der zu den Kulturen 
verwendeten Erdmischung als verhältnismäßig ähnlich hoch bezeichnet 
werden. Denn der Vergleichsboden aus lehmigem Sand ergab für 100 ccm 
trockenen Feinboden 0,013 g als Rückstand des Wasserauszuges, und der 
Rückstand des Wasserauszuges vom üblichen Boden des botanischen 
Gartens war ähnlich gering. 

Die zu den Parallelkulturen verwendete Erdmischung enthält wahr- 
scheinlich deshalb so verhältnismäßig viel Ca” und Mg‘, weil die ver- 
wendete Kompost- und Lauberde sehr reich an zersetztem Pflanzen- 
material ist und außerdem mit der Laubpackung aus den Kulturkästen 
auch jeden Herbst etwas Bauschotter vom Grunde der Kästen mit auf 
den Komposthaufen gerät. 

Der Vergleich der dll Rückstandbestimmungen zeigt, 
daß der Boden des untersuchten Ruderalplatzes reicher an wasserlöslichen 
Salzen ist als die üblichen Böden. Ca-, Mg- und SO,-Ionen herrschen 
vor. Über die Konzentration der einzelnen Ionen in der natürlichen 
Bodenlösung können Wasserauszüge, wie sie bei diesen Analysen benutzt 
wurden, nur beschränkte Auskunft geben. Wenn sie, wie es hier an- 
gestrebt wurde, stets unter gleichen Bedingungen hergestellt werden, 
können sie jedoch zum Vergleich der verschiedenen Böden dienen. 
Untersuchungen der Bodenlösung selbst sind schon von verschiedenen 
Seiten in Angriff genommen worden. Da man bei der Gewinnung dieser 
Lösung jedoch von verhältnismäßig wasserreichem Boden ausgehen muß, 
erfaßt man damit wiederum nicht die wahrscheinlich physiologisch 
wichtigen extremen Bedingungen bei geringem Wassergehalt des Bodens, 
wo verhältnismäßig konzentrierte Salzlösungen die Wurzeln umgeben. 

Eine an CaSO, gesättigte Nährlösung brachte in Wasserkulturen 
bei Fagopyrum esculentum nicht die in den Erdkulturen beobachteten 
Wachstumshemmungen hervor. 


e) Wirkung eines Nährsalzzusatzes zum Müllboden. 


Die bei den Kulturen mit ausreichender Bewässerung auftretenden 
Wachstumshemmungen nichtruderaler Pflanzen konnten theoretisch 
auch auf dem Mangel eines Nährstoffes im Müllboden beruhen. Die in 
denselben Kulturen beobachtete bessere Anpassung der Chenopodiaceen 
an die chemischen Bedingungen dieses Ruderalbodens könnte in diesem 
Fall auf ihrer Fähigkeit, auch auf nährstoffarmem Boden zu wachsen, 
beruhen. DrupE (1896, S. 233) weist z.B. darauf hin, daß sie sich 
üppig entwickeln können bei anscheinender Sterilität des Bodens. 
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Atriplex nitens wachse auf dürrem Schutt und Kies manneshoch und 
mit breiten Blättern. Im Inundationsgebiet der Ströme gedeihe Cheno- 





a) Aster tripolium, Beginn des Versuchs 8. 7. 37, 
photographiert 14. 8. 37. 





b) Chenopodium rubrum, Beginn des Versuchs 23. 6. 37, 
photographiert 14. 8. 37. 


podium album auf Kies- 
geschiebe iippig. 

Die einzige von mir in 
der Literatur aufgefundene 
Angabe über den Nähr- 
stoffgehalt des Müllbodens 
(KRExH 1935, S.63) bezeich- 
net ihn als hoch. Die Ana- 
lyse der aus dem alten 
Boden ausgesiebten Kom- 
posterde weise z.B. auf 
0,46% N, 0,34% P, 0,32% 
K, dazu 5—7% CaCO,. 
Ihr Düngewert werde von 
der Würzburger landwirt- 
schaftlichen Versuchssta- 
tion auf das 1/,—*/,fache 
des Stallmistes bestimmt. 

Wir suchten den Einfluß 
eines etwaigen Nährstoff- 
mangels des Leipziger 
Müllbodens dadurch aus- 
zugleichen, daß in 14tagi- 
gen Abständen die mit 
Müllboden gefüllten Kul- 
turgefäße mit einer Nähr- 
lösung gesättigt wurden 

(Zusammensetzung der 
Grundnährlösung wie bei 
den Nitratkulturen, je lg 
KNO, pro Liter). Wie die 
Abb. 7 zeigt, wurde trotz- 
dem bei Aster tripolium 
die Wachstumshemmung 
auf dem Miillboden nicht 
aufgehoben. Ebensowenig 


geschah das bei Anagallis coerulea. Die zum Vergleich kultivierten 
Chenopodium album und Chenopodium rubrum, die an sich schon auf 
dem Miillboden äußerlich ebensogut wachsen wie auf dem Garten- 
boden, entwickelten sich durch den Nährsalzzusatz noch üppiger (Abb. 7). 
Diese Ergebnisse bekräftigten die Vermutung, daß die bei den Kulturen 


beobachtete Herabsetzung der Wachstumsgeschwindigkeit durch die 
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Gegenwart eines hemmend wirkenden Stoffes im Müllboden verursacht 
wird. Da diese Wachstumshemmung bei den Chenopodiaceen nicht ein- 
tritt, könnte man ihre üppige Entwicklung und beherrschende Rolle 
auf dem Müllplatz so deuten, daß durch den Einfluß des Müllbodens 
die üblichen Pflanzen in dem für die Verbreitung entscheidenden frühen 
Stadium der Entwicklung stark im Wachstum gehemmt werden, so daß 
die an sich schon als rasch- 
wüchsig bekannten Cheno- 
podiaceen überall den Sied- 
lungsraum in Besitz neh- 
men können. 

Die  Kulturversuche 
hatten deutlich auf die 
Gegenwart eines hemmen- 
den Faktors (Stoffes) im 
Boden hingewiesen. Der 
gegebene Weg, die Art 
dieses hemmenden Stoffes 
genauer festzustellen, wäre 
gewesen, einen Bodenaus- 
zug herzustellen, ihn mög- 
lichst zu fraktionieren und 
die Fraktionen einzeln auf 
ihre Wirkung zu prüfen. 
Dazu wären große Mengen 
zu verarbeiten gewesen, 
wozu das hiesige Institut 
keine Möglichkeit bot. Ich 


mußte mich daher darauf _, Gy nopodium album, Beginn des Versuchs 23. 6. 37, 





beschränken, einige Anga- photographiert 14. 8. 37. 

ben, die ich in der Literatur Abb. 7a—c. Wirkung eines Nährsalzzusatzes zum 
2 Müllboden. A Gartenboden; B, Müllboden mit 

vorfand, experimentell zu Naleuitexdoate. 

priifen. 


f) Prüfung des Germaniumgehaltes des Müllbodens. 


GEILMANN und BRÜNGER (1935) fanden in Unkräutern von den 
Schuttabladeplätzen Hannovers geringe Germaniummengen, in Un- 
kräutern vom freien Felde jedoch nicht. Da nach den Untersuchungen 
von GoLpscHMIDT (1930 und 1933) auch die in Leipzig verwendeten 
Böhlener und sonstigen mitteldeutschen Kohlen Germanium enthalten, 
bestand die Möglichkeit, daß der Germaniumgehalt der Kohlenaschen 
auch in meinen Kulturversuchen Einfluß haben könnte. Die Analysen 
wurden nach den Angaben bei GEILMANN und BRÜNGER ausgeführt. 
Trotz des Versuches, das Germanium durch Destillation mit HCl anzu- 
reichern, ließ sich auf chemischem Wege im untersuchten Müllboden 
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kein Germanium nachweisen. Ob der Nachweis röntgenspektroskopisch 
möglich gewesen wäre, muß dahingestellt bleiben. Auch in den Pflanzen 
vom Müllboden konnte kein Germanium nachgewiesen werden. Wahr- 
scheinlich ist, wie schon GEILMANN und BRÜNGER erwähnen, im Müll- 
boden der ursprünglich hohe Germaniumgehalt der Kohlenaschen durch 
die vielen Beimischungen anderer Stoffe stark herabgesetzt. 

Übrigens wurde in Kulturen meiner Versuchspflanzen (Aster tripolium 
und Anagallis coerulea) auf Gartenboden mit ähnlich hohen Germanium- 
gaben (5 mg GeO, pro Kilogramm frischer Boden), wie sie für die Kohlen- 
aschen angegeben werden, das Wachstum nicht gehemmt. 


9) Prüfung des Arsengehaltes des Müllbodens. 

Als ich versuchte, Germanium aus dem Veraschungsrückstand des 
Müllbodens durch Destillation mit HCl anzureichern, wurde ich auf den 
verhältnismäßig hohen Arsengehalt des Destillates aufmerksam. Die 
Destillation zur Prüfung auf Germanium wurde darauf im Chlorstrom 
vorgenommen (s. GEILMANN und BÜNGER). 

Das Arsen wurde im Destillat gewichtsanalytisch als As,S, (nach 
TREADWELL) und gleichzeitig maßanalytisch mit KBrO, (nach Buz) 
bestimmt. Auf 100 ccm trockenen Feinboden wurden 15,1 mg As,0, 
festgestellt. Ob im Müllboden das Arsen im fünf- oder dreiwertigen Zu- 
stand vorliegt, konnte leider nicht entschieden werden. 

Vielleicht hängt mit dem verhältnismäßig hohen Gehalt an Arsen und 
ähnlich giftigen Ionen das Fehlen der Regenwürmer im Müllboden 
zusammen, das schon KREH und SCHEUERMANN aufgefallen ist. 

Der zum Vergleich benutzte Gartenboden wurde dem gleichen Ana- 
lysengang unterworfen. Er war frei von Arsen. Damit war zugleich der 
Beweis erbracht, daß das Arsen nicht durch die verwendeten Chemi- 
kalien und Gläser eingeschleppt wurde. 

In den Sprossen der untersuchten Pflanzen vom Müllplatz konnte 
mit der beschriebenen Methode kein Arsen nachgewiesen werden. Das 
ist nicht besonders verwunderlich, da bekannt ist, daß Arsen nicht in 
größeren Mengen in den Pflanzen angereichert wird. Seine schädigende 
Wirkung geht von den Wurzeln aus. 

Die Wirkung der aufgefundenen Arsenkonzentration auf die Pflanzen 
wurde in Kulturen geprüft. Als Vertreter der Pflanzen nichtruderaler 
Standorte wählte ich Anagallis coerulea und Aster tripolium, als Müll- 
pflanzen Chenopodium album. Der Zusatz von 0,125g kristallisierter 
As,0, zu je 1 kg mittelfeuchtem Gartenboden hatte keinerlei Wirkung 
auf das Wachstum der untersuchten Pflanzen. Als ich im Anschluß an 
Wößser (1920, S. 175) jedoch dieselbe Konzentration der amorphen Modi- 
fikation (geschmolzen und zerrieben) bot, trat eine deutliche Hemmung 
bzw. Schädigung bei Anagallis und Aster tripolium ein, während Cheno- 
podium album nach einer geringen vorübergehenden Schädigung kaum 
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c) Chenopodium album, eingepflanzt 2.9.37, photographiert 5. 10. 37. 


Abb. 8a—c. Kulturen mit Zusatz von Arsen. A Kontrolle; A, Zusatz von amorpher As,0;; 
4A, Zusatz von H,As,0, (Pyroarsensäure). 


beeinflußt wurde (Tabelle 14 und Abb. 8). Nach WÖBER ist die amorphe 
Modifikation des As,O, etwas löslicher als die kristalline: ein Teil amorphe 


Planta Bd. 28. 28 
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As,0, löst sich in 25 Teilen H,O, ein Teil kristalline As,O, erst in 
80 Teilen H,O. 

Fast dieselbe Hemmung des Wachstums trat bei Zusatz der ent- 
sprechenden Menge Asy als Pyroarsensäure (puriss. sice. Merck) ein 
(Tabelle 14 und Abb. 8). 

In den Versuchen von WöBEr (1920) wirkt in Erdkulturen As,0, 
giftiger als As,O,. In Wasserkulturen jedoch ist (nach demselben Verfasser) 

As,0, schädlicher als 

Tabelle 14. As,0,. Nach den An- 

Trockengewicht der Pflanzen gaben in der toxikolo- 

ing gischen Literatur wirkt 

bei Zusatz bei Zusatz an im allgemeinen As 
pher As,0,| H,As,0, giftiger als Asy. 

Der pg des Bodens 




















ee ma . | 005 | 0% | 340 ändert sich durch die 
Ci . album. . 7,06 7,24 7,60 Zusätze von As;;; und 


Asy nicht meßbar. 

Die verschiedene Wirkung der beiden Modifikationen des As;;; ist merk- 
würdig. Sie scheint mir durch den verhältnismäßig geringen Unterschied 
in der Löslichkeit nicht genügend erklärt. Der Einfluß einer Erhöhung 
der Konzentration des As; bzw. Asy ist sehr groß (s. WÖBER 1920). 
Schon die doppelte Konzentration hemmt auch bei Chenopodium album 
das Wachstum stärker. 

Die Kulturen konnten erst im August bzw. September ausgeführt 
werden. Sie wurden zum Teil morgens und abends zusätzlich beleuchtet. 
Das Wachstum war nicht sehr lebhaft. Besonders Chenopodium album 
bildete sehr bald Blütenanlagen aus. 

Im Müllboden ist wahrscheinlich deshalb verhältnismäßig viel Arsen 
vorhanden, weil den Kohlenaschen oft Schwefelkies, der meist Arsen 
enthält, beigemischt ist (Fucus 1931, S. 284). Auch Nickel, Blei, Kupfer, 
Zinn und Cadmium können in den Aschen vorhanden sein. Es scheint 
mir daher nicht ausgeschlossen, daß mit entsprechend feinen Methoden 
außer dem Arsen noch eine Anzahl anderer Ionen im Müllboden nachge- 
wiesen werden könnten, die für die Wachstumshemmung nichtruderaler 
Pflanzen auf dem Müllboden mitverantwortlich sind. Mir selbst ist bei 
qualitativen Analysen z. B. der verhältnismäßig hohe Gehalt des Müll- 
bodens an Sulfiden aufgefallen. 


Zusammenfassende Betrachtung. 

Da im allgemeinen dem Stickstoffgehalt des Bodens der größte Einfluß 
auf das Vorkommen der R.-Pfl. zugeschrieben wird, wurde der Müllboden 
an verschiedenen Stellen auf seinen N-Gehalt hin geprüft. Es zeigte 
sich, daß der Nitratgehalt etwa dem eines guten Kulturbodens entspricht. 
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NH,-N ist, wahrscheinlich infolge der raschen Nitrifikation, nur sehr 
wenig vorhanden. 

Dem hohen Nitratgehalt des Bodens entsprechend, ist derjenige der 
Müllpflanzen im allgemeinen auch noch im fruchtenden Zustand groß. 
Allerdings bestehen deutliche Unterschiede, in denen sich wahrscheinlich 
die verschiedene Neigung zur Nitratspeicherung (Fähigkeit der Nitrat- 
verarbeitung) ausdrückt. Von dem großen Nitratgehalt des Amarantus 
retroflexus und des Chenopodium album fällt dieser über mittlere Werte 
bei Atriplex nitens bis zu geringer Speicherung bei Matricaria inodora 
ab. Allerdings kommt Matricaria inodora in großen Mengen nur auf 
Teilen des Müllplatzes vor, die schon sehr ihren typischen Charakter 
verloren haben. 

Die hohe Nitratspeicherung im fruchtenden Zustand ist jedoch nicht 
beschränkt auf die Pflanzen des Müllplatzes, sondern auch an anderen, 
wahrscheinlich ähnlich nitratreichen Standorten (Auwald, feuchtes 
Ufer) sind willkürlich herausgegriffene Pflanzen wie Impatiens noli 
tangere, Impatiens parviflora, Heracleum sphondylium u.a. noch durch 
hohe Nitratgehalte in späten Entwicklungsstadien ausgezeichnet. 

Da in diesen Fällen der größere Teil des löslichen N (70—90%) aus 
NO;-N bestehen kann, dürfte allgemein bei Bestimmungen des löslichen 
N stärker, als das bisher üblich war, auf die Anwesenheit des NO, Rück- 
sich zu nehmen sein, indem die KJELDAHL-Methode entsprechend modi- 
fiziert wird. 

In Sandkulturen mit verschieden hohen Nitratgaben ertrugen 
Amarantus retroflexus, Atriplex nitens und Hyoscyamus niger die hohe 
Nitratkonzentration besser als Fagopyrum esculentum. 

In manchen pflanzengeographischen Darstellungen wird im Hinblick 
auf die weite Verbreitung der Chenopodiaceen an den Ruderalstellen neben 
dem Stickstoffgehalt dem ‚hohen Salzgehalt‘‘ des Ruderalbodens Ein- 
fluß auf das Vorkommen der R.-Pfl. zugesprochen. Auf dem unter- 
suchten Müllplatz beherrschten die Chenopodiaceen das Bild der Pflanzen- 
welt durch ihr massenhaftes Auftreten. Sie fielen besonders auf durch 
ihre üppige Entwicklung auf Teilen, die von den übrigen Pflanzen noch 
vollständig gemieden werden (frische, wenig mit organischem Material 
durchsetzte Asche aus dem Fernheizwerk, frischer Müll, leicht aus- 
trocknende Hänge). Als wir Chenopodiaceen (Atriplex nitens, Chenopodium 
album und Chenopodium rubrum) und Pflanzen nichtruderaler Stand- 
orte bei ausreichender Bewässerung vergleichend auf Müll- und Garten- 
boden kultivierten, wurden die nichtruderalen Pflanzen auf dem Miill- 
boden stark in ihrem Wachstum gehemmt, während die Chenopodiaceen 
sich auf Müll- und Gartenboden fast völlig gleich entwickelten. Die bei 
den Nicht-R.-Pfl. auftretenden Unterschiede waren zu groß, als daß sie 
etwa-in Analogie zu den Ergebnissen der Sandkulturen als Folge einer zu 
hohen Nitratkonzentration im Müllboden hätten erklärt werden können. 

28* 
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Analysen des Bodens und weitere Kulturen zeigten, daß die Herab- 
setzung der Wachstumsgeschwindigkeit nicht auf Mangel an Nährstoffen, 
sondern auf der Gegenwart eines hemmenden Stoffes beruht. Dieser ist 
nicht NaCl, CaSO, oder das in Kohlenaschen häufige Germanium, sondern 
sehr wahrscheinlich Arsen. Vielleicht sind auch noch andere schädliche 
Ionen im Müllboden vorhanden. Wenn der Boden allmählich austrocknet, 
ist am Standort auch damit zu rechnen, daß die hohe Mg’ -Konzentration 
nicht mehr vollständig von Ca-Ionen „physiologisch ausbalanziert‘‘ wird. 

Die große Verbreitung der Chenopodiaceen auf dem Müllplatz könnte 
man nach diesen Kulturversuchen so verstehen, daß die üblichen Pflanzen 
auf dem Müllboden stark in ihrem Wachstum gehemmt sind und infolge- 
dessen die an sich schon als raschwüchsig bekannten Chenopodiaceen 
überall den Siedlungsraum einnehmen. 

Der chemische Einfluß des Müllbodens wird am Standort noch durch 
die schwierigen Wasserverhältnisse verstärkt. Mit der verbesserten HEILIG- 
schen Methode wurden im Frühsommer bei noch 18% Wassergehalt 
schon Bodensaugkräfte von 25 Atm. festgestellt. Im weiteren Verlauf 
des Sommers 1937 folgten auf kurze Trockenzeiten stets reichliche 
Regenfälle. Die Entwicklung der Müllpflanzen war daher sehr viel üppiger 
als im Sommer 1936. Damals stellte ich im Spätsommer längere Zeit 
Wassergehalte von etwa 10% fest. Die Saugkräfte des Bodens müssen also 
den Kurven (Abb. 2) entsprechend sehr hoch gewesen sein. Leider gelang 
es infolge des Mangels einer geeigneten Methode nicht, die entsprechenden . 
hohen Saugkräfte in den Wurzeln der Pflanzen nachzuweisen. Da beob- 
achtet wurde, daß Chenopodium album und Atriplex nitens nach Regen- 
fällen in den oberflächlichen Bodenschichten sehr schnell neue Saug- 
wurzeln bilden, muß auch mit der Möglichkeit gerechnet werden, daß die 
Chenopodiaceen auf diese Weise kurze, nicht sehr tief wirkende Nieder- 
schläge gut ausnutzen können. 

Die oben erwähnte Resistenz der Chenopodiaceen gegen Arsen und 
vielleicht auch andere schädliche Ionen könnte in innerem Zusammen- 
hang stehen mit der in dieser Familie verbreiteten Resistenz gegen NaCl. 
Über die physiologische Grundlage dieser Widerstandsfähigkeit kann 
leider nichts ausgesagt werden. 

Die üppige Entwicklung der Chenopodiaceen auf dem Müllplatz ist 
in Verbindung mit den Ergebnissen der Kulturen auf Müllboden ein 
weiterer Beweis für den oft ausgesprochenen Satz, daß die Chenopodiaceen 
noch auf Böden gedeihen, die von anderen Pflanzen nicht mehr ertragen 
werden. Die auf dem Müllplatz beobachteten Chenopodiaceen kommen 
zwar auch an anderen Standorten vor. Es scheint mir jedoch kennzeich- 
nend, daß sie kaum in geschlossene natürliche Pflanzengesellschaften 
einzudringen vermögen, sondern höchstens als Unkräuter in den Hack- 
fruchtäckern oder auf Kies im Inundationsgebiet der Ströme (DRUDE) 
usw. verbreitet sind. 
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Auch die übrigen oft genannten R.-Pfl. wie Amarantus retroflexus, 
Ballota nigra, Hyoscyamus niger, Solanum dulcamara usw. sind im 
gleichen Sinne nicht an den Müllplatz gebunden. Ob die Ursache ihrer 
geringen Verbreitung auf dem untersuchten Müllplatz die fehlende Wider- 
standsfähigkeit gegen schädliche Stoffe, die größere Empfindlichkeit 
gegen Trockenheit oder die geringe Samenproduktion ist, muß dahin- 
gestellt bleiben, da darüber keine Versuche angestellt wurden. Sisym- 
brium sinapistrum und Matricaria inodora kommen in größeren Beständen 
auf dem Leipziger Müllplatz vor. Für Matricaria inodora wurde jedoch 
schon mehrmals betont, daß sie nur auf Teilen des Platzes verbreitet ist, 
die nicht mehr das charakteristische Bild des Müllplatzes bieten. Auch 
Sisymbrium sinapistrum wächst nicht wie Atriplex nitens und die übrigen 
Chenopodiaceen auf der frischen Asche und dem frischen Müll. Kultur- 
versuche müßten auch hier zeigen, ob der Grund dafür die geringere 
Resistenz gegen die Einwirkung des Müllbodens oder die größere Trocken- 
empfindlichkeit ist. 

Ob auch an anderen Ruderalstellen ein das Wachstum nichtruderaler 
Pflanzen hemmender Einfluß des Bodens nachgewiesen werden kann, 
muß durch weitere Untersuchungen geprüft werden. 

Für die Pflanzen des Müllplatzes scheint jedenfalls neben den schwie- 
rigen Wasserverhältnissen dieser das Wachstum nichtruderaler Pflanzen 
hemmende Einfluß des Bodens als auslesender Faktor wichtiger zu sein als 
sein hoher Nitratgehalt. 

Im Anschluß an die eigenen Untersuchungen über den Pflanzen- 
bestand und den NO}-Gehalt des Müllbodens wurden die Versuche und 
Anschauungen MARTHALERs (1937) über den Stickstoffhaushalt der R.-Pfl. 
kritisch betrachtet (S. 415). Chenopodium album kann auf Grund der 
eigenen Erfahrungen nicht als Ammonsalzpflanze im Sinne MARTHALERs 
angesehen werden. 

Auch die Anschauungen von HEISERICH (1935), nach dessen Kultur- 
versuchen hoher NO{-Gehalt mit hohem SO/’-Gehalt der Pflanzen ver- 
knüpft ist, konnten beim Vergleich des SO/’-Gehaltes NOj-reicher 
und NO/-armer Pflanzen nicht bestätigt werden (vgl. S. 418). 


Die vorliegende Arbeit wurde vom Sommer 1935 bis Herbst 1937 auf Anregung 
von Herrn Prof. Dr. W. RuHLAND ausgeführt. Ich bin meinem verehrten Lehrer 
zu großem Dank verpflichtet für seine stetige Anteilnahme. Ratschläge verdanke 
ich ferner Herrn Prof. WETZEL zu Beginn und Herrn Dr. WoLr im weiteren Verlauf 
der Arbeit, in besonderen Fragen auch den Herren Prof. BACHMANN und Prof. 
ULzrıcH. Der Deutschen Forschungsgemeinschaft sei herzlich für die Bereitstellung 
der Mittel zu diesen Untersuchungen gedankt. 
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UNTERSUCHUNGEN AN KEIMENDEN SONNENBLUMEN, 
ÜBER DIE VERÄNDERUNG DES ÖLES 
UND SEINE BEEINFLUSSUNG DURCH AZETATE!. 


Von 
GÜNTHER TILENIvs. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. Juli 1938.) 


Einleitung. 

1936 hatten SKRAUP und WEBER die Ergebnisse ihrer Untersuchungen 
über den Fettstoffwechsel keimender Kürbisse veröffentlicht, die den 
Ausgangspunkt meiner Arbeit bildeten. Sie hatten an Kürbissen Schwan- 
kungen der Jodzahl gefunden, die sich durch das Wachstum der Keim- 
linge erklären ließen. Besonders wichtig erscheint das Ansteigen der 
Jodzahl zu Beginn der Keimung, was mit Sxravups Ansichten über 
Verwertung der tierischen Fette einer Erklärung zugänglich zu machen 
war. 
Versucht man, aus der Literatur Klarheit über das Verhalten des 
Fettes bei der Keimung anderer Samen zu erhalten, so stößt das auf 
einige Schwierigkeiten. Nehmen wir eine der in der Literatur häufiger 
untersuchten Pflanzen: die Sonnenblume. Die vier Untersucher, die 
sich mit Bestimmungen an keimenden Samen befaßten, führen folgende 
Ergebnisse an: v. FürTH fand ein Sinken der Jodzahl von 115,2 bis 91,9. 
KR. H. Scumipt fand ein Sinken der Jodzahl von 140,6 bis 135,1. MILLER 
fand ein Sinken der Jodzahl von 136,2 bis 67,4. 1931, einige Jahre 
später, wiederholte MILLER die Untersuehungen mit sehr exakter und 
verbesserter Methodik und stellte ein Sinken von 125,5 bis 111,7 fest. — 
Die letzten Untersuchungen, die von MATTHES ausgeführt wurden, er- 
gaben ein Ansteigen der Jodzahl von 130,9 bis 140,3. Es herrscht also 
ein gänzlicher Widerspruch der Angaben, aus denen man keinerlei 
Schlüsse ziehen kann. Deshalb erscheint eine Nachuntersuchung un- 
bedingt nötig. 

Ich wählte gerade Sonnenblumen,,samen“ (in Wirklichkeit natürlich 
Früchte) zu meinen Untersuchungen, weil bei ihnen keine extreme Jod- 
zahl vorliegt, man demnach Schwankungen nach oben und unten er- 
warten kann. Daß das Fett der Sonnenblumen beeinflußbar ist und 
auf äußere Einflüsse reagiert, geht schon aus russischen Untersuchungen 
hervor: S. Ivanow säte 1929 an verschiedenen Orten in Rußland (38°, 
47° 40’, 55° n. Br.) Sonnenblumen und erhielt eine starke Differenz der 
einzelnen Jodzahlen an den verschiedenen Orten (118, 126—30, 140,4). 


1n9n 
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Ähnliche Versuche machte N. N. Ivanow, der besonders die klimatischen 
Einflüsse von Gebirgen und feuchten Gebieten auf die Kulturen 
untersuchte. Die Jodzahlwerte, die er «erhielt, schwanken zwischen 
107,7 und 138,0. 

Weitere Angaben entsprechender Art sind tabellarisch zusammen- 
gestellt in „Könss: Chemie der menschlichen Nahrungs- und Genuß- 
mittel. Nachtrag zu Bd.I, S. 157“. — Da die Sonnenblume weiterhin 
eine zu Experimenten geeignete Pflanze ist (Samen nicht zu klein, 
Keimling erreicht in Dunkelkammerkulturen eine handliche Größe, 
jeder Same enthält ungefähr 18,3 mg Fett), so wurde dieses Objekt 
gewählt und die mancherlei Schwierigkeiten, die der Pflanze, wie sich 
später doch zeigte, anhaften, in Kauf genommen. 


Material und Methode. 
1. Botanische Untersuchungsmethode. 


Verschiedentliche Bemühungen, ein genetisch möglichst reines Saatgut zu er- 
halten, führten leider nicht zum Ziele. Ich benutzte deshalb Samen einer ungarischen 
rte, die aus dem Handel bezogen waren und in größerer Menge 
aiid gleichbleibender Giite zur Verfiigung standen. Sie entsprachen allen Erfor- 
dernissen (auch beziiglich Keimfahigkeit), die man an ein aus dem Handel bezo- 
genes Material stellen kann. 

Von Bedeutung war weiterhin der Zeitpunkt der Untersuchung, besonders 
wegen seiner Abhängigkeit von Luftfeuchtigkeit und Temperatureinfliissen. S. L. 
Iwanow und E. J. BERDITSCHEWSKY haben 1933 Untersuchungen über den Ein- 
fluB verschiedener Feuchtigkeitsgrade auf die Aufbewahrung von Olsaat und die 
Zusammensetzung des Öles veröffentlicht. Sie wiesen auf eine Veränderung der 
Qualität des Öles von Helianthussamen bei Aufbewahrung in feuchter Luft hin, 
die sich in einem Sinken der Jodzahl bemerkbar macht. Ferner wird erwähnt, 
daß eine Aufbewahrung in feuchter Luft Verluste bei der Ölgewinnung zur Folge 
hat. Damit ergab sich für mich die Notwendigkeit einer fortlaufenden Kontrolle 
von Jodzahl und Fettgehalt der Samen zu verschiedenen Jahreszeiten. 

Da WEBER und SKRAUP bei keimenden Kürbissen durch Kultur in Azetat- 
lösung theoretisch wichtige Aufschlüsse erhalten hatten, lag es nahe, den Einfluß 
von Azetaten auf die Keimung von Sonnenblumensamen zu kontrollieren. Sie 
benutzten 0,05%ige K-Ca-Azetatlösung (Ca-Azetatzusatz soll entgiftend wirken). 
Die für Helianthus günstigste Konzentration der Azetatlösung mußte aber erst 
durch Versuche herausgefunden werden. 

Dann mußte ein Bild vom Verlauf des Wachstums und der Möglichkeit der 
zeitlichen Ausdehnung der Versuche gewonnen werden. Zu den einzelnen Unter- 
suchungen benutzte ich 4 g Samen, die etwa einer Menge von 42 Stück entsprechen. 
Sie wurden anfangs in Blumentöpfen mit sorgfältig ausgewaschenem Flußsand 
angezogen. Alle Serien wurden in einer Dunkelkammer angesetzt. Die Tempera- 
tur war weitgehend konstant, da der Raum nur eine einzige fensterlose Außen- 
wand hatte und die anderen Wände an weitere im Winter geheizte Zimmer anschlos- 
sen. Die Dunkelkammer war durch Zentralheizung zu erwärmen. Ihre Tempe- 
ratur betrug 21°. Lediglich in den Übergangsmonaten im Herbst und Frühling 
sank sie auf 19°. Diese Schwankungen traten nie plötzlich, sondern allmählich 
auf. Größere Versuchsserien während dieser Zeit wurden vermieden. Die Einzel- 
untersuchungen an den Keimlingen wurden bei schwachem grünem Licht aus- 
geführt. Ein, auch nur geringes Ergrünen der Keimlinge war niemals feststellbar. 
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Es würde, wie MATTHES in seiner Arbeit anführt, vielleicht eine Beeinflussung 
der Jodzahl bedingen. 

Nach einiger Zeit erwies sich die Anzuchtmethode in Blumentöpfen mit Sand 
als reichlich unpraktisch, da besonders quantitative Bestimmungen durch an- 
haftende Sandkörnchen beeinflußt wurden, und mechanische Verletzungen der 
zarten Keimwurzel, besonders in den Anfangsstadien häufiger vorkamen; denn 
die Versuchspflanzen mußten nach einiger Zeit in ERLENMEYER-Kolben von 500 ccm, 
die die entsprechenden Nährlösungen enthielten, umgepflanzt werden. 

Ich ging später dazu über, die Samen in Petrischalen von 12 cm Durchmesser, 
die eine mit Wasser oder Nährlösung getränkte Filtrierpapierschicht enthielten, 
quellen und keimen zu lassen. Nach 3 Tagen wurden die Keimlinge, deren Wurzeln 
durchschnittlich 2,5 em lang waren, zu dreien in Reagenzgläser gebracht (I. A. 
Govrp und Mitarbeiter). Nach weiteren 3 Tagen hatten sie sich dort soweit ent- 
wickelt (Wurzel annähernd 7 cm fang), daß sie in ERLENMEYER-Kolben umge- 
pflanzt werden konnten. Es wurde darauf geachtet, daß stets 5 Keimlinge in einen 
Kolben von 500 cem Inhalt kamen. Der Kolben wurde mit Wattepfropfen vor- 
sichtig verschlossen. 

Auch dieses Verfahren der Anzucht erwies sich, besonders bei größeren Serien, 
als recht zeitraubend und umständlich. Später wurden dann die Keimlinge 5 Tage 
lang in Petrischalen belassen und dann direkt in ERLENMEYER-Kolben eingesetzt. 
Es darf als selbstverständlich gelten, daB‘Petrischalen und Kolben vor ihrer Ver- 
wendung sorgfältig gereinigt waren. Die Versuche wurden stets mit Leitungs- 
wasser angesetzt. 


2. Chemische Untersuchungsmethoden. 


Um eine Nachprüfung meiner Ergebnisse zu ermöglichen, möchte ich hier den 
Untersuchungsgang an Hand einer Keimlingsserie darstellen. Ich wähle dabei 
die 9 Tage alten in Wasser gezogenen Keimlinge der letzten Versuchsreihe. 
Um gleichmäßiges Ausgangsmaterial zu haben, wurden von 253 Keimlingen 47 zu- 
rückgebliebene ausgeschaltet. Die übrigen 206 waren gleichmäßig entwickelt und 
wogen (mit anhaftendem Wasser) 105g. Von ihnen wurden 35%, also 73 Keim- 
pflanzen, genau gemessen, und zwar die Länge der Hauptwurzel und des Hypo- 
kotyls. Die durchschnittliche Entwicklung betrug: Wurzel 17,0 cm, Hypokotyl 
7,7 cm. Danach wurden die. Pflanzen sorgfältig mit einem Messer zerkleinert, in 
einen Glaskolben mit 52g (50% des Frischgewichtes der Keimlinge) 40% igem 
Alkohol übergossen und auf dem Wasserbad kurze Zeit aufgekocht. Die Alkohol- 
behandlung ist besonders bei Keimlingen wichtig, um alle Lebensvorgänge sofort 
zu unterbinden und Umsetzungen, hervorgerufen durch Einwirkung von Luft 
und Licht, unmöglich zu machen. Selbstverständlich wurde auch trockenes Samen- 
material auf gleiche Weise vorbehandelt. — Durch das Aufkochen mit Alkohol 
sollte ein sofortiges Unterbinden aller Umsetzungen im Keimling erzielt werden. 
Werden die Pflanzen nämlich, wie es meistens geschieht, statt dessen in einem 
Wärmeschränk getrocknet, so können bei dem allmählichen Absterben der Keim- 
linge noch alle möglichen Reaktionen, wie Oxydation usw., vor sich gehen. 

Die alkoholische Flüssigkeit wurde flüchtig abgepreßt und zunächst beiseite 
gesetzt, während das übrige Untersuchungsmaterial in einen Soxlet-Äther-Extrak- 
tionsapparat gebracht wurde. Nach 12stündigem Extrahieren wurden die Rück- 
stände bei Lufttemperatur getrocknet, am nächsten Tage fein zermahlen. Gewicht 
der trockenen Keimlinge: unzerkleinert 7,75g, gemahlen 7,43g. Geringe Ver- 
luste entstanden durch kleinste Teilchen, die im Getriebe der Mühle haften blieben. 
Die Zerstörung des Gewebes war erforderlich, um auch die letzten Fettspuren 
gewinnen zu können. Eine mikroskopische Prüfung auf Fettreste mit Scharlach-R 
(WEBER 1937) fand regelmäßig statt. 
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Das Untersuchungsmaterial wurde dann nochmals 12 Stunden mit Äther ex- 
trahiert, die Extrakte vereinigt und mit dem Alkohol-Wassergemisch der ersten 
Pressung zusammengebracht. 

Nach der zweiten Extraktion, wenn alles Fett entfernt war, betrug der end- 
gültige Trockenrückstand 6,15g. Da durch die Alkoholvorbehandlung neben 
Fettstoffen auch Zellsaft, Schleim und andere Verunreinigungen in das Unter- 
suchungsmaterial gelangten, war eine Trennung von diesen Begleitstoffen, die 
im Scheidetrichter vorgenommen wurde, nötig. 

Die Ätherflüssigkeit, etwa 200 ccm, wurde mehrmals mit Wasser ausgewaschen, 
um alle in Wasser löslichen Begleitstoffe zu entfernen. Nach der quantitativ ge- 
nauen Abscheidung der Äther-Fettmischung wurde diese 24 Stunden lang mit 
50 g getrocknetem Natriumsulfat behandelt, um noch anhaftende geringe Spuren 
von Wasser zu binden. Anschließend daran wurde das Natriumsulfat abfiltriert, 
mehrere Male sorgfältig mit Äther ausgewaschen und die vereinigten Ätherauszüge 
weiterbehandelt. Der Äther wurde verdampft und abdestilliert, das nunmehr 
isolierte Gesamtfett blieb im vorher genau gewogenen ERLENMEYER-Kölbchen 
von 25 cem Inhalt zurück. Es betrug 1,9130 g, auf der analytischen Waage be- 
stimmt. 

Zur Feststellung der Jodzahl war eine Abscheidung der in der Gesamtfett- 
menge enthaltenen Fettsäuren notwendig. Sie wurde durch Verseifung mit alko- 
holischer Kalilauge erzielt. Die erforderliche Menge Kalilauge läßt sich annähernd 
stöchiometrisch bestimmen; wesentlich ist, daß ein geringer Überschuß vorhanden 
ist. Im vorliegenden Falle benötigte ich 20g 6%iger alkoholischer Kalilauge. 
Nach etwa 25—30 Min. langem kräftigem Umschütteln war das Fett verseift, 
äußerlich feststellbar daran, daß die Mischung von Fett und Kalilauge, die zunächst 
trübe, später goldgelb ist, völlig klar wird. Die Seifenlösung wurde mit 150 ccm 
destilliertem Wasser versetzt, das sich mit der Seifenlösung vermischte, während 
andere fettähnliche, wasserunlösliche Stoffe (Proteine usw.) durch Hinzufügen 
von Äther gelöst wurden. Im Scheidetrichter wurde die Seifenlösung vom Äther- 
gemisch getrennt, mit Schwefelsäure gespalten und dadurch die Fettsäure in wäß- 
riger Lösung gewonnen. Da Fettsäure in Äther löslich ist, wurde solcher hinzu- 
gefügt und eine abermalige Trennung der Ätherfettsäurelösung von der wäßrigen 
Flüssigkeit nach der eingangs geschilderten Methode vorgenommen. Die quanti- 
tativ gewonnenen Fettsäuren konnten noch durch Spuren von Äther verunreinigt 
sein, die jede Jodzahlbestimmung beeinflussen können. Die im ERLENMEYER- 
Kolben isolierte Fettsäure wurde ?/, Stunden lang auf dem Wasserbad auf ungefähr 
60° erhitzt. Durch eine an den ERLENMEYER-Kolben angeschlossene Luftpumpe 
war es möglich, alle Ätherdämpfe abzusaugen. Um einer Oxydation vorzubeugen, 
wurde die Fettsäure nach dem Erhalten direkt gewogen: 1,3697 g. Anschließend 
mußte sofort die Jodzahl nach der Methode von ROSENMUND bestimmt werden. 
In Zweifelsfällen wurde eine nochmalige Bestimmung der Jodzahl nach der Methode 
von Hanus vorgenommen. Aus den später folgenden tabellarischen Zusammen- 
stellungen der Jodzahlwerte geht hervor, daß die einzelnen Ergebnisse bei mehreren 
Bestimmungen stets eine gewisse Streuung aufweisen. Um eindeutige Zahlen zu 
bekommen, wurden deshalb nach Möglichkeit immer vier Bestimmungen an einer 
Fettsäureprobe ausgeführt. Erst das arithmetische Mittel dieser Zahlen wurde 
ausgewertet. Von einer genauen "Beschreibung der Jodzahlbestimmung möchte 
ich an dieser Stelle abseben; sie ist in jeder Zusammenfassung chemischer Unter- 

thoden nachzulesen. 

Käuflicher Äther enthält häufig Peroxyde. Sie können die Jodzahlbestimmung 
stark beeinflussen. Es war ständige sorgfältige Reduktion mit FeSO, oder redu- 
ziertem Eisen notwendig. Nur reduzierter Äther wurde zur Untersuchung ver- 
wandt. — Die Gesamtvorbereitung der Fettbestimmungen nahm ungefähr 8 Tage 
in Anspruch. — Von abweichenden Untersuchungsmethoden der Literatur seien 
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erwähnt: MATTHES, MILLER, MALHOTRA und ZELLER bereiten die Keimlinge nicht 
durch Aufkochen mit Alkohol für die Extraktion vor, sondern setzen sie im Trocken- 
schrank Temperaturen von 80 bis 110° aus. 

MartruHEs beginnt die weitere Verarbeitung des ölhaltigen Trockenriickstandes 
durch Aufspalten des Zellwandmaterials mit Salzsäure nach der Methode von 
ScHMIDT-BonDzYNsKkı, während ich das Untersuchungsmaterial auf mechanischem 
Wege zerkleinerte. ’ 

Bei der ersten Arbeit von MiLcer ließ es sich oft nicht umgehen, daß das Unter- 
suchungsmaterial einige Zeit in Flaschen, die zwar gut verschlossen waren, auf- 
bewahrt werden mußte, bis zu weiteren Bestimmungen geschritten werden konnte. 
Vielleicht kann man auch darin eine Beeinflussung des Keimlingsmaterials durch 
Oxydation erblicken. Denn bei einer zweiten Arbeit, die unter bewußter Aus- 
schaltung jeglicher Oxydationsmöglichkeit ausgeführt wurde, erhielt er wesentlich 
andere Ergebnisse als bei den ersten Untersuchungen. 








Versuchsanordnung. 
1. Untersuchung verschiedener Samensorten zu verschiedenen Zeitpunkten. 

Schon bei Beginn der Untersuchungen war ich mir darüber klar, daß 
sie sich voraussichtlich über einen längeren Zeitraum erstrecken würden. 
Die verhältnismäßig lange Lebensdauer der etiolierten Keimlinge von 
26 Tagen begründete meine Ansicht. Es war daher unvermeidlich, das 
Ausgangsmaterial der Versuche bezüglich der Fettbeschaffenheit zu 
verschiedenen Zeitpunkten zu kontrollieren. 

Wie ich schon anführte, schwankte die Größe der Samen, so daß 
ich das Untersuchungsmaterial in große, mittlere und kleine gruppieren 
konnte, die sich in ihrem Gewicht beachtlich unterschieden. Es mußte 
festgestellt werden, ob und inwieweit Unterschiede in der Zusammen- 
setzung der Fettreservestoffe vorhanden waren (Tabelle 1). 











Tabelle 1. 
Übersicht über Fettreservestoffe bei verschiedenen Samenproben. 
Zahl d G Jodzahl 
Semen: Samen Gesamtfett = Gesamt 
material (10 g mit > 100 Samen Einzel- Durch- a = 
Schale) | bestimmung| schnitt Schnitt 
„Groß“ 104 3,0595 2,94 122,6 
104 2,8578 2,94 123,1 122,6 
122,1 
„Mittel“ 138 2,9897 | 2,16 ait 
138 3,0064 2,17 122,2 
121,8 | 1223 
126 2,9800 2,36 123,7 5 122,5 
122,9 
128 3,1764 2,48 122,5 
122,9 
„Klein“ 197 3,1772 1,60 u 
196 3,3984 1,22 1218 | 1224 
122,3 
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Die Jodzahl meiner ungekeimten Sonnenblumensamen ist also 122,5. 
Der Gesamtfettgehalt der einzelnen Samenproben weist entsprechende 
Unterschiede auf; wie sich aus sämtlichen, auch den späteren Prü- 
fungen ergab, betrug der durchschnittliche 

Tabelle 2. Samenunter- Fettgehalt von 100 Samen 2,38 g (2,09 bis 
suchung zu verschiedenen 9669). Die Fette aber wiesen auffallende 





Sohnasesiten. Übereinstimmung im Grade ihrer Sätti- 
der | zoazanı | och! gung auf, wie die konstanten Jodzahl- 
suchung schnitt werte zeigen. 





20. 4.36| 1217 Es lag daher kein Grund vor, etwa 
cie 123.1 122,0 nur eine bestimmte Sorte (bezüglich Größe) 


121,4 von Samen zu benutzen (DETMER). So 
21. 4.36| 123,6 zog ich es vor, Durchschnittswerte zu 
120,3 121,7 erhalten, da ich bei den Versuchen ohnehin 
121,3 x 
größere Samenmengen gebrauchte. 
16. 10. 36 aa 122,4 Bei der Priifung des Ausgangsmate- 
122,3 rials der Versuche beziiglich der Fett- 


5. 6.37| 122,8 123,2 beschaffenheit zu verschiedenen Zeitpunk- 
123,6 ten kam ich zu folgendem Ergebnis (Ta- 
belle 2). 
Veränderungen der Jodzahl ließen sich bei Untersuchungen zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten nicht nachweisen. 








2. Kulturen in Wasser. 


Die Arbeiten, die sich mit Fettstoffwechselfragen keimender Sonnen- 
blumensamen befassen, sind in ihren Ergebnissen so widersprechend, 
daß man daraus keine Schlüsse ziehen kann. Die Widersprüche aller 
Arbeiten beruhen teils auf methodischen Fehlern (wenige Jodzahl- 
bestimmungen der einzelnen Fettsäuren), teils haben sie ihre Ursache 
in einer geringen Vergleichsmöglichkeit der Ergebnisse. Ich war daher 
gezwungen, auch um eine Vergleichsbasis für die geplanten Azetat- 
versuche zu gewinnen, zunächst ohne Beachtung der Literaturarbeiten 
die Veränderungen der Jodzahlen festzustellen. 

Zu Beginn der Untersuchungen mußte der Verlauf der Entwicklung 
der Keimlinge in Wasser geprüft werden. Sollten sich im Entwick- 
lungsgang der Pflanze plötzlich besondere morphologische Verände- 
rungen zeigen, so müßte man diese als Anhaltspunkte für spätere Stoff- 
wechseluntersuchungen ansprechen. 

Die Sonnenblumenkeimlinge entwickelten sich in Wasser ziemlich 
gleichmäßig. Das Stadium der größten Streckung lag etwa zwischen 
dem 5. und 17. Tag. Danach nahm das Wachstum bis zum 24. Tag lang- 
samer zu, um vom 25. Tag ab gleich zu bleiben. Etwa am 26. Tag be- 
gannen die ersten Pflanzen schwächer zu werden, um bald darauf zu 
verwelken. Die Untersuchungen durften also nicht über diesen Zeit- 
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punkt hinaus ausgedehnt werden, und schon den letzten Zahlen ist 
kein allzu großer Wert beizumessen. 

Die Entwicklung der Wurzel geht besonders in den ersten Tagen 
der Serie recht stark vonstatten. Ihre Hauptstreckung geht etwa bis 
zum 14. Tage, dann nimmt z- 











die starke Steigung der “™ 
Kurve ab, um langsam aus- 
zuklingen. Sowohl Wurzel, nt 
wie Hypokotyl erreichten in 
27 Tagen eine Gesamtlänge 5+ 
von 23,5 cm. Fa 
In Abb. 1 ist der durch $ „| 
Messung von 60 Keimlingen 
gewonnene Durchschnitts- 
wert wiedergegeben. Br 
Um etwa auftretende 
Fettveränderungen während LS . . A a , 
dieser Zeit analytisch er- 7 5 0 LE . 
fassen zu können, unter- Abb.1. Wachstum im Wasser. 


brach ich den Entwick- 

lungsgang der Keimlinge zu verschiedenen Zeitpunkten, d.h. ich setzte 
Kulturreihen an, die nach entsprechender Entwicklung nach dem ein- 
angs beschriebenen Verfahre 

8 = a oi ‘a As ne os Tabelle 3. Zahlen des Untersuchungs- 
BESEGNG: PER amen 3, materials der verschiedenen Serien. 
6, 9, 15, 21 Tage alte Pflanzen . 
zur Verarbeitung. Diese Zeiten Alter | Zahl | Lange | Gewicht | fett 





z 3 der der von 100 
waren so gewählt, daß sie mar- Serie | Keim-| Hypo- | Keim- | Keim- 
in linge kotyls lingen lingen 


kanten Punkten in der Entwick- Tagen 
lungskurve der Keimlinge ent- 


Samen cm g g 





sprachen. Die ersten Versuchs- 0 | 132 | — 7,57 | 2,38 
i achli ion. 3 134 1,90 19,3 1,71 
serien waren hauptsächlich orien 8 1150 | 430 | 255 | 163 
tierender Art. Es muBte festge- 9 | 170 | 170 500 | 0,55 
stellt werden, wie viele Keimlinge 15 | 255 | 19,1 85,5 | 0,17 
21 350 | 20,3 107,0 0,05 








erforderlich waren, um an den 23 | 455 | 230 125.0 | 0,045 
markierten Untersuchungstagen 
genügende Fettmengen zu liefern. Ferner sollte geprüft werden, wieviel 
Gramm Fett für eine eindeutige analytische Untersuchung benötigt wurde. 

Erfahrungsgemäß konnten nicht alle Keimpflanzen zur Untersuchung 
herangezogen werden (auffallend schwache Entwicklung, keine Keimung), 
wie überhaupt darauf geachtet werden mußte, daß bei der Ernte die zu 
verarbeitenden Pflanzen von annähernd gleicher Größe waren. Es 
wurden deshalb bei allen Versuchsserien 35% der Keimlinge gemessen 
und das Gesamtgewicht der Serien in unzerkleinertem frischem Zu- 
stand (mit etwas anhaftendem Wasser) bestimmt. Diese, besonders 
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bei den älteren und größeren Serien recht zeitraubenden Feststellungen 
waren als erste Kontrolle notwendig und ermöglichten schon von An- 
fang an eine gewisse, wenn auch oberflächliche Kontrolle. 

Sie bedingte, daß außerdem, je nach Dauer der einzelnen Serien 
5 bis 20% Samen mehr zur Keimung und Entwicklung gebracht wurden 
als voraussichtlich erforderlich waren. Die Tabelle 3 gibt die quantita- 
tiven Befunde des zu den einzelnen Serien verbrauchten Untersuchungs- 
materials an. 

Alle Werte sind natürlich durchschnittliche ,,Richtwerte“. Aus der 
ersten Rubrik ergibt sich eine Untersuchungsdauer von 53 Tagen. (Die 
letzte Serie wurde nur im Anfang aus- 
gewertet!) Natürlich ist es möglich, 
die relativ kleineren Serien bis zu 
9 Tagen zum Teil gleichzeitig zu ziehen. 
Es bleibt aber auch dann noch als 
Durchschnittszahl allein für das vege- 
tative Wachstum mindestens eine Zeit- 
dauer von 35 Tagen. Rechnet man 
für die weitere Verarbeitung der Keim- 
linge etwa 21 Tage als Mindestmaß, 
so ergibt sich für die Gesamtaus- 
wertung einer Versuchsserie ein Zeit- 
raum von fast 2 Monaten. 

In Abb. 2 sind die sämtlichen Er- 
gebnisse der Untersuchungen gra- 
f f L- _  phisch dargestellt. Die Durchschnitts- 
af : sd m dé werte der 48 Einzelbestimmungen, die 
Abb. 2. Sämtliche Jodzahlwerte an 18 isolierten Fettsäureproben aus- 

in Wasser. geführt wurden, ergeben dann die 

ausgezogene Kurve. 

Die Jodzahl weist bei Beginn der Keimung eine schwache, aber 
deutliche Steigung auf, danach setzt ein gleichmäßiges Abfallen mit 
fortschreitender Entwicklung ein. Gegen Ende der Untersuchungen 
war nochmals ein geringes Ansteigen festzustellen. Diese letzten Werte, 
die an Pflanzen, die ihrer Fettreserven schon fast beraubt waren, ge- 
funden wurden, können nicht mehr die Eindeutigkeit der früheren 
Werte beanspruchen. Chemisch ausgedrückt, würde die Kurve bedeuten: 
Bei Beginn der Keimung werden zunächst ungesättigte Fettsäuren ge- 
bildet. Danach findet ein allmählicher Abbau der Fettsäuren statt. 
Dieser, bei Helianthus sich vollständig gleichmäßig vollziehende Abbau der 
Fettsäuren steht im Gegensatz zur Jodzahlkurve von Kürbiskeimlingen, 
bei denen auffallende Schwankungen nachgewiesen werden konnten. 

Vergleichen wir nun die Entwicklungsverhältnisse bei Sonnenblumen 
und Kürbis (WEBER 1936), so zeigt sich, daß die für den Kürbis so 


130; 
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charakteristische, zeitweise geradezu explosionsartige Streckung bei der 
Sonnenblume fehlt. Bei Kürbis finden wir an den 4 Tagen stärksten 
Wachstums eine Verlängerung des Hypokotyls um 15cm, bei Sonnen- 
blumen findet in diesen Tagen nur ein Zuwachs von 8,5 cm statt. Auch 
die Zeitdauer des Streckungswachstums zeigt charakteristische Unter- 
schiede. Die Hypokotyle beider Pflanzen werden zwar ungefähr gleich- 
lang, aber beim Kürbis erfolgt das stärkste Wachstum vom 6.—13. Tag, 
während es sich bei der Sonnenblume vom 4.—17. Tag erstreckt. Die 
Sonnenblume braucht also 13 Tage, um etwa den gleichen Zuwachs zu 
erreichen, den der Kürbis in 7 Tagen zu bilden vermag. Da beim Kürbis 
das Schwanken der Jodzahl mit dem starken und plötzlichen Längen- 
wachstum zu erklären ist, ist es nicht auffallend, daß wir bei der Sonnen- 
blume den charakeristischen Einschnitt der Kurve vermissen müssen. 
Ein weiterer Unterschied zwischen beiden Pflanzen zeigt sich in dem 
geringen Anstieg der Jodzahl zu Beginn der Kurve. Während wir beim 
Kürbis einen Anstieg von 114 auf 122 haben, liegt der Ausgangspunkt 
der Sonnenblumenkurve schon so hoch wie das Maximum der Kürbis- 
kurve, nämlich bei 122,5, zeigt aber trotzdem noch einen kleinen An- 
stieg auf 125,2, um dann langsam abzusinken. 

Von den fünf Untersuchungsreihen, die angestellt wurden, lieferte 
eine ,,Tastwerte“. Die zweite fiel für die Gesamtbeurteilung aus, weil 
sich erwiesen hatte, daß die chemische Untersuchungsmethode noch 
nicht einwandfrei war (Beeinflussung des Fettes durch Oxydation, Be- 
stimmung der Jodzahl, Peroxyde). Es bleiben demnach drei Serien, 
die exakt durchgeführt wurden, und auf deren Ergebnisse ich im folgenden 
eingehen möchte. 


Serie II (6.8. bis 19. 10. 1936). 

Sie wurde als erste Versuchsserie durchgeführt. Bei den meisten 
Fettsäuren wurden hier nur eine, manchmal zwei Bestimmungen durch- 
geführt. Spätere Untersuchungen und vor allem auch Angaben der 
Literatur haben gezeigt (MILLER), daß zur exakten Bestimmung minde- 
stens drei Untersuchungen erforderlich sind. Die Streuwerte der Be- 
stimmungen sind zu groß, um einem Einzelergebnis entscheidende Be- 
deutung beimessen zu können. 


Serie III (21. 10. 1936 bis 25. I. 1937). 

Die nächste Versuchsserie wurde nach 4, 8, 11, 17 Tagen geprüft. 

Bei den ersten Bestimmungen, bei denen das Wachstum der Keim- 
linge bis auf 28 Tage ausgedehnt wurde, hatte sich erwiesen, daß diesen 
letzten Untersuchungsstadien von 28 Tagen keine entscheidende Be- 
deutung mehr zugemessen werden durfte. Rein vegetativ befanden sich 
die Pflanzen in einem Zustand, der baldiges Eingehen erwarten ließ. 
Das isolierte Gesamtfett hatte einen ungewöhnlich hohen Anteil an 
„unverseifbaren Fettstoffen‘‘. Dazu kam, daß die Methodik der Anzucht 
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bei der sehr großen Zahl von 600 Keimlingen, die kaum eine für zwei 
Bestimmungen ausreichende Fettsäuremenge lieferte, Schwierigkeiten 
machte. Ich habe daher in dieser 

Tabelle 4. Serie die Untersuchungen nur auf 








Alter der | Einzel- Jodzahl 17 Tage ausgedehnt. 

Serie in | ergebnisse| Jodzahl | Serier - og 

Tagen | Serie lit | Serie IH | Yorgieich) DieJodzahlergebnisse sind neben- 
stehend (Tabelle 4) aufgeführt. 

0 122,5 122,5 122,5 Vergleichen wir die Ergebnisse 
4 re] 1248 | 121,2 mit denen der ersten Unter- 
$ suchung, so treten Unterschiede 
8 Wwe 116,5 122,1 hervor, obwohl beide Serien unter 
115,6 gleichen Bedingungen angezogen 
11 112,7 und auch verarbeitet wurden. — 
113,4 113,7 121,1 Erwähnenswert ist, daB sich die 
mul letzten Ergebnisse aus Durch- 
17 7 pr ‘ ’ 
104,5 103,3 105,9 schnittszahlen von meist drei 
103,9 Einzelwerten ergeben, während 











die ersten Bestimmungen meist 
nur auf einer Untersuchung fußten. Beide Versuchsserien haben gezeigt, 
daß auch bei exaktestem Arbeiten völlig zusammenfallende Ergebnisse 
kaum zu erzielen sind. Um die Kontrolle des Fettstoffwechsels noch 
genauer zu gestalten und auch geringste Unterschiede in Temperatur- 
und Feuchtigkeitsverhältnissen der Luft auszugleichen, setzte ich zu- 
letzt gleichzeitig zwei Versuchsserien an. Es war damit die Gewähr 
gegeben, daß die äußeren Wachstumsbedingungen völlig gleich waren. 
Bei der Untersuchung wurde streng darauf geachtet, daß alle Prü- 
fungen immer nebeneinander und zu gleicher Zeit ausgeführt wurden. 
Damit war der Einfluß sämtlicher Außenfaktoren in beiden Serien der 
gleiche. Die Unterschiede in den Ergebnissen konnten nur gering sein 
und mußten dann auf gehemmte bzw. geförderte innere Stoffwechsel- 
umsetzungen zurückgeführt werden. Daß in diesem Falle die indivi- 
duelle Beschaffenheit des Samens von Bedeutung sein kann (schnelles 
oder langsames Keimen), ist vielleicht erwähnenswert. Die Unter- 
suchungstage wurden etwas anders als bei den vorhergehenden Serien 
gewählt (Tabelle 5). 

Die Tabelle zeigt in der ersten Rubrik die einzelnen Untersuchungs- 
ergebnisse der beiden Fettsäureproben. Es wurden der Sicherheit halber 
nach Möglichkeit immer vier Jodzahlbestimmungen angestellt. Danach 
folgt das arithmetische Durchschnittsergebnis von je vier Bestimmungen. 
Zuletzt ist ein Mittelwert der beiden einzelnen Fettsäureproben ange- 
nommen. — Diesen Untersuchungen sind die Ergenisse der beiden vor- 
hergehenden Versuchsserien angeschlossen. Der Übersicht halber ist es 
am besten, wnn wir die gesamten Schlußergebnisse noch einmal in ihrer 
zeitlichen Untersuchungsfolge in einer Reihe aufführen (Tabelle 6). 
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Tabelle 5. 





Dure Durch- 
Alter der | Einzelergebnisse Ze schnitt Zum Vergleich 
Pflanzen | zweier verschiedener a beiden 


n 
zweier | 
in Tagen Fettsäureproben Fettsäuren F a Serie II | Serie III qe 








126,4 
127,3 127,4 
128,7 
127,2 


122,7 122,2 
123,3 123,3 | 123,7 
124,2 124,1 
124,6 125,5 121,2 | 1248 4 


126,7 
126,6 125,4 
126,1 
122,3 
6 123,7 
122,0 
122,2 
117,6 120,9 
121,9 


117,3 122,1 116,5 8 
118,9 118,7 
119,2 
119,7 
9 119,1 
116,2 
117,7 
123,5 120,7 
123,7 

















121,1 113,7 11 





105,6 
108,5 : 107,1 
15 107,8 
107,8 
109,7 108,6 
108,4 











108,3 
112,7 110,5 
21 107,3 
103,7 
104,5 104,1 




















Kombinieren wir dann auch die Ergebnisse der beiden friiheren 
Versuchsreihen und vereinigen sie mit denen der letzten Untersuchung, 
so läßt sich nach einem anfänglichen Anstieg gegenüber dem ruhenden 
Samen in den Keimlingen eine fortlaufende abfallende Tendenz in den 
Jodzahlwerten feststellen. Der einzige Wert, der wesentlich aus der 
Reihe fällt, ist der letzte. Er setzt sich aus zwei Einzelbestimmungen 
zusammen, deren eine zahlenmäßig etwas tiefer liegt als der Wert der 


Planta Bd. 28. 29 
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Tabelle 6. 
Jodzahl . . . . | 125,5 | 121,2 | 123,7 | 122,1 | 119,1 | 121,1 | 107,8 | 105,9 | 107,3 
124,8 116,5 113,7 103,3 
Tag... u. 3 4 6 8 9 11 15 17 21 
„Mittelwert“ . . | 125,5 | 123,0 | 123,7 | 119,3 | 119,1 | 117,4 | 107,8 | 104,6 | 107,3 


vorhergehenden Untersuchungsreihe. Berücksichtigt man, daB den letzten 
Ergebnissen ohnehin eine gewisse Ungenauigkeit aus bereits erwähnten 
Gründen anhaftet, so darf man wohl annehmen, daß wir in den Jod- 
zahlwerten bei Wasserkulturen nach anfänglichem Anstieg eine kon- 
stant fallende Zahlenreihe vor uns haben. 

Die Untersuchungen an trockenen Samen hatten eine Jodzahl von 
122,5 ergeben. Nach einigen Tagen der Keimung steigt dieser Wert 
auf 125,5. Darin kann man eine wesentliche Übereinstimmung der 
Untersuchungsergebnisse mit denen von MILLER, sow!s mit den Unter- 
suchungen von SERAUP und WEBER an Kürbissen feststellen, die auch 
dort ein Ansteigen der Jodzahl bei der Keimung feststelien. Die phy- 
siologische Bedeutung dieser steigenden Werte liegt nach SKRAUP und 
WEBER darin, daß die ungesättigten Säuren (hohe Jodzahl) die Ge- 
schwindigkeit des Abbaues gesättigter Säuren beeinflussen. Die Ver- 
wertung des Reservefettes würde also erst bei dem dafür geeigneten 
Sättigungsgrade, in unserm Falle nach einem Ansteigen der Jodzahl, 
eintreten. Für die Begründung dieser Annahme sprechen auch tier- 
physiologsiche Versuche, die von SKRAUP und STRIECK angestellt wurden. 

Russische Forscher haben sich bereits früher über die Bedeutung der 
ungesättigten Säuren in keimenden Ölsamen geäußert. Die bekannte 
Erhöhung der Jodzahl bei Lein- und anderen ölhaltigen Pflanzen, die 
in nördlichen Breiten gebaut werden (S. L. Ivanow), oder die in süd- 
lichen Breiten in größerer Höhe auf Bergen angebaut werden (N.N. 
Ivanow), wurde von S. L. Ivanow (1922—1923) und PıGuLEwsKY (zit. 
nach N.N.Ivanow) so ausgelegt, daß Sauerstoff sich beim Keimen 
an die ungesättigten Fettsäuren anlagert und infolgedessen Wärme frei 
wird, welche die junge Pflanze unabhängiger von der im Norden und auf 
den Bergen niedrigeren Temperatur machen sollte. Eine Ansicht, die 
bereits von ERMAKoFF und N.N. Ivanow zurückgewiesen wird. 

In der Literatur zeigt die zweite, mit allen Vorsichtsmaßregeln aus- 
geführte Arbeit von MILLER, obwohl der Verfasser die Pflanzen unter 
anderen Versuchsbedingungen zog (Hinderung der Assimilation durch 
CO,-Entzug am Licht), eine ganz auffallend gute Übereinstimmung mit 
meinen Werten. Die Abweichungen betragen teilweise nur eine Einheit 
und liegen damit innerhalb der Fehlergrenze der Untersuchungen (Abb. 3). 

Sie sind auch wohl zum Teil dadurch zu erklären, daß MiLLERs 
Ausgangsmaterial eine höhere Jodzahl aufwies. Durch diese Überein- 
stimmung schienen mir die bei der etwas schwierigen Technik nicht 
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immer einfach zu bestimmenden Jodzahlen völlig gesichert zu sein. 
Dabei muß besonders auf die anfängliche Steigung der Jodzahl hin- 
gewiesen werden, die auch bei MiLLERs Kurven hervortritt. Seine 
Untersuchungsmethodik stimmt im wesentlichen mit der von mir be- 
schriebenen überein, nur trocknete er die Keimlänge bei 100—105° im 
Exsikkator. Da gegen Ende der Versuche die Stoffwechselerscheinungen 
infolge des Verbrauchs der meisten Reservestoffe nicht mehr als normal 
betrachtet werden können, mißt er den letzten Ergebnissen ebenfalls 
keine allzu große Bedeutung bei. Der Verfasser führt an, daß es sich 
um eine Versuchsserie handelt, die mit seiner 
vorherigen in starkem Widerspruch steht. 

Als Erklärung der so verschiedenen Ergeb- 
nisse seiner beiden Versuchsreihen weist MILLER 
darauf hin, daßneben peinlich exaktem Arbeiten 
vor allem jede Oxydationsmöglichkeit der Fette 
auf ein Minimum zu reduzieren ist. Der Ver- 
fasser hat im Laufe der ersten Untersuchungen 
die große Empfindlichkeit der Fette festge- 
stellt. Da diese nicht genügend beachtet wurde, 
kommt er selbst zu einer Ablehnung der früher 4 
von ihm gefundenen Jodzahlen. Tage 

von FÜRTH verarbeitete Keimpflanzen, die Abb. 3. Jodzahltwerte Mır- 
4 Wochen alt waren, und verglich die dabei ae 
erhaltenen Werte mit Zahlen ungekeimter Samen. Auch er trocknete 
die Keimlinge bei 90°. — Nach 4 Wochen erzielte er Jodzahlwerte von 
89,9 und 91,9, denen er die Ergebnisse ungekeimter Samen von 115,2 
und 107,1 gegeniiberstellt. Auffallend ist das starke Schwanken der 
letzten Zahlen, die offenbar von einem Öl gewonnen wurden. Erklärt 
werden die starken Streuwerte nicht. 

R. H. Scumipt befaBte sich mit dem Fettstoffwechsel bei Pilzen und 
untersuchte daran anschließend Sonnenblumenkeimlinge. Das Unter- 
suchungsmaterial wurde durch Ausschalten kleiner Samen auf ein stets 
gleiches Niveau gebracht. Die Keimlinge wurden in Sägespänen an- 
gezogen und Hypokotyl und Kotyledonen getrennt untersucht. Das 
isolierte Fett wurde bei 105° „getrocknet“. Die Jodzahl der Samen 
betrug 140,6, bei 1 cm langen Keimlingen (ungefähr 4 Tage) 137,4, 
bei 4cm alten Keimlingen (ungefähr 6 Tage) 135,1. Es sind offenbar 
nur Einzelbestimmungen angestellt. 

Übereinstimmend treffen wir bei allen Untersuchungen stets auf eine 
abfallende Jodzahlreihe, MATTHES dagegen stellt ein Ansteigen der Jod- 
zahl fest. Seiner Arbeit liegt neben einer großen Menge verschieden- 
artigster Bestimmungen eine Anzahl graphischer Darstellungen bei, aus 
denen der Verfasser eine Hypothese für den Abbau von Fetten in kei- 
menden Sonnenblumensamen aufzustellen versucht. Die Methode der 

29* 
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Anzucht, bei der Chlorophyllbildung nachgewiesen werden konnte, ist 
vielleicht von Bedeutung für seine Jodzahlergebnisse. Die Keimlinge 
wurden bei 70 bis 80° getrocknet. Vor der Extraktion der Fette zer- 
störte MATTHES das Keimlingsgewebe durch Aufschließen mit Salz- 
säure. Die Untersuchungen wurden über 12 Tage ausgedehnt. Die Jod- 
zahlen steigen von 130,9 auf 140,3. Die Zahl der Einzelbestiimmungen, 
aus denen die Werte hervorgehen, ist in der Arbeit nicht erwähnt. Eigen- 
artig und in Widerspruch zu allen anderen Arbeiten erscheinen uns 
die auffallend nahe zusammenliegenden Werte selbst bei einer Keimungs- 
periode von nur 12 Tagen. Die Arbeiten von FRANKFURT, DELEANO 
und BURKLE, die das Fett 
reifender Samen untersuch- 
ten, bieten für unsere Frage- 
stellung nichts wesentliches. 








3. Verlauf des Wachstums 
ÿ in Azetatlösungen. 

& “ 1fWosser Die Untersuchungen bo- 
S tanischer wie chemischer 
warnte = ff or er Art über die Entwicklung 
dat, TUE, keimender Sonnenblumen- 
samen in Wasser gaben uns 
ein klares Bild und damit 
die Möglichkeit, unsere Be- 
stimmungen unter Einwir- 
kung anderer Kulturlösun- 
gen auf das Wachstum fort- 
zusetzen. Ich hielt mich dabei an die von SKRAUP und WEBER angewandten 
Lösungen. Die Autoren konnten durch Zusatz von verschiedenen Azetat- 
lösungen eine starke Beeinflussung des Wachstums hervorrufen. Azetat- 
lösungen wurden genommen, da Essigsäure in Beziehung zum Fettstoff- 
wechsel gebracht wird, und anzunehmen ist, daß die Pflanzen, wenn man 
ihnen im Fettstoffwechsel auftretende Zwischenprodukte anbietet, sie 
wahrscheinlich verwerten und auf den Zusatz reagieren werden. 

Ich prüfte zunächst das Wachstum der jungen Pflanzen in einer 
Lösung, die 0,005% K-Ca-Azetat enthielt (Abb. 4). Die Untersuchungs- 
und Versuchsbedingungen entsprachen genau denen der ersten Serie. 
Die Wachstumskurven ergaben ein wesentlich anderes Bild: Die Ent- 
wicklung des Hypokotyls geht schneller vor sich, so daß die Kurve 
steiler erscheint. Es wurde eine Gesamtlänge von 26,2 cm gemessen, 
gegenüber der ersten Serie eine Zunahme von 3 cm. 

Besonders verschieden war die Entwicklung der Wurzel. Sie er- 
reichte schon am 9. Tage fast den Höchstwert ihrer Länge. Die spätere 
Längenzunahme ist nur unwesentlich. Am 9. Tage wurde ein Durch- 
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Abb. 4. Wachstum in Wasser und 0,005% K-Ca-Azetat. 
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schnittswert von 17,5 cm gemessen, am 30. Tage betrug die Gesamt- 
länge der Hauptwurzel kaum 19cm. Gegenüber der ersten Kurve, in 
der ein gesamtes Wachstum der Hauptwurzel von 23,5 em gemessen 
werden konnte, können wir bei Azetatzusatz eine Hemmung feststellen. 
Zusammenfassend kann gesagt werden, daß durch Azetatzusatz das 
Wachstum des Hypokotyls etwas, namentlich am Ende gefördert wird, 
während in der Entwicklung der Wurzel eine bedeutende Hemmung 


eintritt. 


Fast dasselbe ließ sich in der nächsten Versuchsserie nachweisen. 
Sie wurde mit 0,05% K-Ca-Azetatlösung angesetzt (Abb. 5). Auch hier 


ist eine bedeutende Förde- 
rung im Wachstum des 
Hypokotyls zu verzeichnen. 
Es erreicht eine Länge von 
über 27 cm, der allerdings 
eine weitere Hemmung im 
Wurzelwachstum gegen- 
übersteht. Die Wurzel hat 
am 9. Tage eine Länge von 
nur 10 cm, während die- 
jenige der vorhergehenden 
Serie 15cm überschritt. Der 
Gesamtverlauf der Entwick- 
lungskurve ist ausgegliche- 
ner, nicht: so steil, wie in 
der vorhergehenden Serie. 


25 
em 
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Abb. 5. Wachstum in Wasser und 0,05% K-Ca-Azetat. 





Zuletzt prüfte ich das Wachstum in 0,5%iger K-Ca-Azetatlésung. 
Die hier erzielten Ergebnisse wichen wesentlich von denen aller anderen 
Untersuchungen ab. Vom 9. Tage ab hat die Wurzel ihre Hauptlänge 
erreicht. Weiteres Wachstum (die ganze erreichte Länge beträgt 10,5 cm) 
findet kaum noch statt. Am 30. Untersuchungstag betrug die Länge 
Ilcm. Ähnlich liegen die Verhältnisse beim Hypokotyl. Seine größte 
Länge liegt um 17cm (bei allen anderen Serien 23,0 cm). Die allzu 
hohe Azetatkonzentration übt eine ausgesprochene schädigende Wirkung 


auf die Keimpflanzen aus. 


Auch die Sterblichkeit ist bei dieser letzten Serie recht groß. Schon 
nach 14 Tagen waren bereits 10 Keimlinge eingegangen, während bei 
allen anderen Versuchen in dieser Zeit höchstens 2 Keimlinge ausge- 
schieden waren (Abb.6). Vergleicht man die Ergebnisse der verschie- 
denen Versuchsserien, so findet man, daß die letzte Nährlösung mit 
0,5% Azetatzusatz für unsere Versuchszwecke nicht geeignet ist. Von 
den anderen beiden, deren wesentlicher Unterschied in der Hemmung 
des Wurzelwachstums bei der Serie mit 0,05% gegeniilr der mit 0,005% 
Azetatzusatz liegt, ist wohl die erstere die günstigere. Es gelangten die 
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Keimlinge in der 0,05%-Lösung zu bester Entwicklung, ein Ergebnis, 
das schon SKRAUP und WEBER in ihren Untersuchungen an keimenden 


Zr 
cm 








Kürbissamen feststellen 
konnten. Ich entschloß 
mich daher, meine Be- 
stimmungen mit einer 
Nährlösung von 0,05% 
K-Ca-Azetatzusatz aus- 
zuführen. 

Alle Azetatkulturen 
wurden nach gleicher 
Methodik wie die Was- 
serkulturen ausgeführt. 
Zeitlich wurde darauf 
geachtet, daß Kulturen, 





st 


0 


Abb. 6. Wachstum in Wasser und 0,05% K-Ca-Azetat. 


— 
2” 15 20 


30 sowie sämtliche Unter- 
suchungsbestimmungen 
unter vollkommen glei- 


chen Bedingungen angestellt wurden. Ich setzte also die Kulturen an 
gleichen Tagen, bei gleicher Temperatur in derselben Dunkelkammer an. 
Diese Feststellungen sind notwendig, weil die Berücksichtigung der 
erwähnten Faktoren die äußeren Versuchsfehler auf ein Mindestmaß 
reduziert. Das Azetat wurde in Leitungswasser gelöst, eine Veränderung 


Tabelle 7. 





Erste Azetatserie 
Serie II 
(6.8. bis 19. 10. 36) 


Zweite Azetatserie| 


Serie III 
(21. 10. 36 
bis 25. 1. 37) 





121,1 


120,0 


114,7 


109,5 107,9 
106,4 


81,5 





126,7 
127,9 127,5 
126,3 
129,2 


119,4 
122,1 123,1 
124,8 


117,7 
118,9 118,8 
119,9 
103,1 

98,2 101,3 
104,6 





11 


17 


28 


des py fand dabei nicht statt. Im 
übrigen trifft das für die einzelnen 
Untersuchungsserien bei den Was- 
serkulturserien Gesagte auch hier 
zu. Wiederum wurden drei Serien 
exakt durchgeführt, die ich im 
folgenden an Hand tabellarischer 
Zusammenstellungen besprechen 
möchte. 


4. Jodzahl bei der Keimung 

in Azetatlösungen. 

Auch bei diesen Bestimmun- 
gen möchte ich das Hauptgewicht 
auf die Ergebnisse der letzten 
Versuchsreihe legen. 

Den Einzelwerten der ersten 
Azetatserie (Serie II) darf nur 


ein beschränkter Wert beigemessen werden (Tabelle 7), da, wie schon bei 
früheren Untersuchungen bemerkt, nur eine Bestimmung durchgeführt 


wurde. — Dem alleinstehenden Wert einer einzelnen Bestimmung von 
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Fettsäure in Keimlingen, die 28 Tage alt waren, möchte ich ebenfalls 
keine besondere Bedeutung mehr beimessen. 

Ein klareres Bild zeigen die Bestimmungen der zweiten Serie, deren 
Ergebnisse auf verschiedenen Einzelwerten basieren (Serie III, Tabelle 7). 
Beide Serien wurden nach 4, 8, 11 und 17 Tagen geprüft. 


Tabelle 8. Dritte Azctatserie. 





Einzel- 
ergebnisse 
zweier ver- 
schiedener 
Fettsäure 


zweier 
Fet t 


Durch- 
schnitt 


en 





proben 


Durch- 
schnitt 
der beiden 
Fettsäuren 
kombiniert 


Zum Vergleich 





Serie II 


Serie III 


Alter 
Tage 





130,7 
131,4 
131,4 
132,2 


125,1 
129,9 
126,4 


131,4 


127,1 


129,2 


121,1 


127,5 





121,8 
125,2 
124,1 
124,7 


120,3 
121,9 
123,7 
124,2 


122,5 


123,2 








123,8 
123,9 
125,3 


118,7 
118,6 
119,8 


124,3 


119,0 


121,1 


119,0 


123,1 











15 


109,6 
115,5 
111,2 


111,9 
111,2 
109,1 


112,1 


110,7 


111,4 


114,7 


118,8 


11 











21 





96,6 
97,8 
102,1 


101,6 
102,0 
102,3 





99,8 


101,9 





107,9 


101,3 














Peinlich exaktes Arbeiten, vollkommen gleiche äußere Untersuchungs- 
bedingungen ließen die Unterschiede in den Ergebnissen der letzten Reihe: 











446 Günther Tilenius: Untersuchungen an keimenden Sonnenblumen, 








Tabelle 9. 
Jodzahl . .| 122,5 | 129,2 | 121,1 | 123,2 | 119,0 | 121,1 | 114,7 | 111,4 | 107,9 | 100,8 
127,5 123,1 118,8 101,3 
Tage . . .| 0 3 4 6 8 9 11 15 17 21 
»Mittel- 
wert“. .] 122,5 | 129,2 | 124,3 | 123,2 | 121,1 | 121,1 | 116,7 | 111,4| 104,6 | 100,8 
Wasser- 


kultur | 122,5 | 125,5 | 123,0 | 123,7 | 119,3 | 119,1 | 117,4 | 107,8} 104,6 | 107,3 
(z. Vergl.) 
































(dritte Azetatserie, Tabelle 8) auf ein Minimum zurückgehen. — Ordnen 
wir sämtliche Untersuchungsergebnisse nach ihrer zeitlichen Reihenfolge 
an, so ergibt sich Tabelle 9. 

Auch hier läßt sich, ähnlich wie bei den Wasserkulturen, nach 
einem anfänglichen Anstieg, der sogar deutlicher ist als bei den 
Wasserkulturen, eine fortlaufende 
abfallende Richtung in den Jod- 
zahlwerten verfolgen (Abb. 7). 
Um ein Urteil über den Einfluß 
von K-Ca- Azetatlösungen auf kei- 
mende Sonnenblumensamen ge- 
winnen zu können, sind die end- 
gültigen Ergebnisse der beiden 
Untersuchungsreihen (Wasser und 
Azetat) einander gegenüberge- 
stellt (Abb. 8). Danach liegen die 
Jodzahlwerte der beiden Serien 
unter Berücksichtigung der Streu- 
ung annähernd in gleicher Höhe, 
nur der anfängliche Anstieg macht 
eine Ausnahme. Die Jodzahl der 
Wasserkulturen steigt von 122,5 











° ° auf 125,5. Die entsprechenden 
a ; : À Azetatzahlen sind 122,5 bis 129,2. 
0 5 © 15 20 25 Den letzten Werten der Kurve 


Abb. 7. Sämtliche Jodzahlwerte in Rn möchte ich bei der geringen Fett- 

menge, die trotz der vielen Keim- 
linge noch zur Verfügung stand, keine allzu große Bedeutung beilegen 
und dahingestellt sein lassen, ob der Anstieg der Wasserkurve als real 
aufzufassen ist, da die Bestimmungen nicht die gleiche Sicherheit der 
anderen Untersuchungen haben. 

Wir finden also bei der Betrachtung der Jodzahl von Wasser- und 
Azetatpflanzen Unterschiede, die wohl deutlich hervortreten, aber doch 
nicht das Ausmaß der von SKRAUP und WEBER am Kürbis beobachteten 
Unterschiede erreichten. 
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Wählen wir nun für den Vergleich von Wasser- und Azetatpflanzen 
eine andere Art der Darstellung, in der die Jodzahl in Beziehung zur 


verbrauchten Fetisäure gesetzt 
wird, so ergibt sich ein wesent- 
lich deutlicheres Bild (Abb. 9). 
Wir sehen, wie im ersten Teil 
der Kurve, die Jodzahl der Azetat- 
pflanzen dauernd über den ent- 
sprechenden Werten der in Was- 
ser gezogenen Pflanzen liegt. Erst 
wenn das letzte Fünftel des Fettes 
verbraucht wird, kommt es zu 
einem mehrmaligenÜberschneiden 
der Kurven. Entnehmen wir nun 
aus der vorigen Kurve (Abb. 8) die 
dazugehörigen Zeiten, so erkennt 
man, daß in den ersten 9 Tagen 
4/, des Fettes verbraucht werden. 
Der Verbrauch des letzten Fünf- 
tels zieht sich dann über 12 Tage, 
etwa die Hälfte der Lebensdauer 
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Abb. 8. Jodzahl in Wasser und Azetat. 


der Keimlinge, hin. Charakteristisch erscheint, daB also dann, wenn die 
Jodzahl verhältnismäßig hoch ist und in beiden Kurven über 120 liegt, 


der schnelle und große Verbrauch 
von Fett stattfindet; daß dagegen 
im Gebiete der niedrigeren Jod- 
zahlen nur ein geringer und über 
lange Zeit hingezogener Fettver- 
brauch stattfindet. Die Kurve 
zeigt also gerade für den anfäng- 
lichen starken Fettverbrauch einen 


deutlichen Unterschied in der 
Jodzahl von Wasser- und Azetat- 
pflanzen. 


Es ist nun von Wert, zu prü- 
fen, ob die bei der Jodzahl be- 
obachteten Unterschiede sich auch 
auf anderen Gebieten meßbar 
nachweisen lassen. Vor der Ver- 
arbeitung jeder Reihe von Keim- 
pflanzen wurden diese gewogen, 
was aber durch das den Wur- 


Jodzah/ 


“| 


125 


à 


à 





105\- 


4 


N 
U U u 7) 
Abb.9. Jodzahl in Wasser und Azetat (Jod- 


zahl in Beziehung zur verbrauchten Fettsäute 
gesetzt). 








zeln anhaftende Wasser nur ungefähre Werte geben konnte (Ta- 


belle 10). 
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Abgesehen von zwei Ausnahmen zeigt sich bei dieser oberflächlichen 
Beurteilung ein höheres Gesamtgewicht der Azetatkeimpflanzen gegen- 












































Tabelle 10. Tabelle 11. Fettsäureausbeute. 
Wasser Azetat Wasser Azetat 
Frisch- Frisch- Fett- " 
Toon [serie | Duren. | Dur [michi — tage [sure | | ture, 
aus - . 
eim- | schnitt | schnitt | Koim- (100 | schnitt | schnitt | (100 
linge) linge) Keim- Keim- 
linge) linge) 
3 15,86 15,2 
15,66 | 15,76 | 16,4 17,7 « A etwa | 2,38 | 2,38 | 2,38 
a | 163 | 163 | wo | 190 samen | 298 
6 | 252 26,6 3 |206 | 203 | 1,88 | 1,80 
23,5 24,4 25,2 23,8 2,00 1,95 
8 47,0 49,0 4 1,74 1,72 1,48 1,68 
49,2 48,1 47,2 45,3 — 1,28 
9 50,9 49,7 6 |178 | 168 | 112 | 116 
49,7 50,3 49,3 48,8 1,57 1,08 
11 85,0 75,0 8 0,597 0,586 | 0,775 | 0,773 
73,0 79,0 81,0 87,0 0,594 0,787 
15 82,8 90,0 9 0,650 | 0,666 | 0,708 | 0,810 
88,3 | 85,6 | 89,5 | 88,9 0,681 0,605 
ı | 10,0 111,0 | tb 
100,0 105,0 112,5 114,0 11 0,464 | 0,464 | 0,468 | 0,468 
15 0,245 | 0,243 | 0,244 | 0,190 
über den in Wasser aufgezogenen. 0,239 ‚290 
Besonders deutlich werden diese 17 0,135 | 0,135 | 0,230 | 0,240 
Unterschiede gegen Ende der Ver- 0,220 
suchsreihen. 21 0,131 | 0,136 | 0,150 | 0,150 
0,141 0,150 





Abb. 10. Trockengewicht in Wasser und 
Azetat. 
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Abb. 11. CO,-Abgabe bei Wasser- und 


Azetatkulturen. 


Wesentlicher ist, daß auch bei den Trockenrückständen der ver- 
schiedenen Serien sich ähnliche Unterschiede bemerkbar machen. Sie 
sind in Abb. 10 graphisch dargestellt. Hier läßt sich auch die Haupt- 
entwicklungsperiode zwischen dem 6. und 10. Tag erkennen, die schon 


in der morphologischen Entwicklungskurve der Keimlinge hervortrat. 
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Diesen Messungen füge ich noch einige Zahlen über die Fettsäure- 
ausbeute in den verschiedenen Kulturserien an (Tabelle 11). 

Außerordentlich deutliche Unterschiede ergeben sich dagegen wieder, 
wenn man die bei der Atmung der Keimlinge abgeschiedene Kohlen- 
säure mißt. Abb. 11 wurde mir von Frl. L. Wırnk& aus ihrer gleich- 
zeitig mit meinen Untersuchungen ausgeführten Arbeit zur Verfügung 
gestellt. Sie stellt die tägliche Abgabe von Kohlendioxyd von Helianthus- 
Keimlingen dar, die in Wasser und in Kaliumazetatlösung gezogen wurden. 

Die CO,-Abgabe ist bei den mit Kaliumazetat behandelten Pflanzen 
teilweise etwa doppelt so groß als bei den in Wasser gezogenen Pflanzen. 
Die fördernde Wirkung des Kaliumazetates kommt hier also in aus- 
gezeichneter Weise zur Darstellung. 


Schlußbetrachtung. 

SKRAUP äußerte schon 1934 die Ansicht, daß die bisher so gut wie 
unbekannte biologische Bedeutung der ungesättigten Fettsäuren darin 
bestehe, daß ihre Art und Menge die Geschwindigkeit des Abbaues der 
gesättigten Fettsäuren, die die eigentliche Kalorienquelle des Fettstoff- 
wechsels darstellt, entscheidend beeinflussen.. Diese, an Tierversuchen 
gewonnene Ansicht wurde von SKRAUP und WEBER auf Pflanzen 
ausgedehnt und konnte durch die Beobachtung an keimenden Kürbis- 
samen und Walnüssen bestätigt werden. Um das Problem an einem 
weiteren Objekt zu prüfen, untersuchte ich mit dieser Fragestellung 
Sonnenblumensamen und kam zu Ergebnissen, die eine gute Über- 
einstimmung erkennen lassen. Die Keimung erfolgte bei gleichmäßiger 
Temperatur in der Dunkelkammer, um irgendwelche Störungen durch 
den mit der Assimilation einsetzenden Kohlenhydratstoffwechsel zu 
vermeiden. Die Pflanzen waren also allein auf das in ihnen vor- 
handene Fett, neben dem die Spuren anderer Reservestoffe kaum in 
Frage kommen, angewiesen. Es zeigte sich nun, daß auch hier der 
Keimungsbeginn mit einem Steigen der Jodzahl einsetzt, was dafür 
spricht, daß durch die Bildung der ungesättigten Anteile der mit der 
Keimung einsetzende rasche Verbrauch der gesättigteren Fettsäuren 
erst ermöglicht wird. Auf diesen Anstieg folgt ein langsames Absinken 
der Jodzahl. Setzt man aber die verbrauchte Fettmenge in Beziehung 
zur Jodzahl, so zeigt sich, daß */, des vorhandenen Fettes verbraucht 
werden, wenn die Jodzahl noch 120 oder darüber beträgt. Erst; das 
letzte Fünftel verbrennt bei wesentlich niedrigeren Jodzahlen. Dafür 
zieht sich seine Verwertung über etwa 12 Tage hinaus, fast die Hälfte 
der Lebensdauer dieser etiolierten Keimlinge. Der theoretisch so wich- 
tige Anstieg der Jodzahl um 3 Einheiten zu Beginn der Keimung ist 
geringer als beim Kürbis, was vielleicht mit der schon an und für sich 
höher liegenden Jodzahl der Sonnenblume zusammenhängt. Er konnte 
aber durch meine Methodik genau und sicher nachgewiesen werden und 
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findet auch seine Bestätigung in den Untersuchungen MıLLERs, der mit 
etwas anderer Methodik arbeitend, ebenfalls diesen Anstieg in seinen 
Kurven hat. Ein Unterschied gegen den Kürbis liegt darin, daß das 
bei seiner Entwicklung so charakteristische Absinken der Jodzahl zur 
Zeit des stärksten Längenwachstums der Pflanze bei der Sonnenblume 
fehlt. Es ist als Folge der überaus schnellen Entwicklung des Kürbis- 
keimlings, der zeitweise ganz außerordentlich stark wächst, aufgefaßt 
worden. Eine Erklärung, der meine Versuche an Sonnenblumen nicht 
widersprechen, da bei ihnen die Entwicklung bedeutend langsamer und 
gleichmäßiger verläuft, indem die tägliche Verlängerung nur halb so 
groß ist wie beim Kürbis und sich über die doppelte Zeitdauer erstreckt. 

SKRAUP und WEBER haben bereits beim Kürbis die Möglichkeit ge- 
prüft, wieweit durch Zusatz solcher organischer Stoffe bei der Keimung, 
die möglicherweise Zwischenprodukte des Fettabbaues (bzw. Kohle- 
hydrataufbaues) sind, eine Vermehrung der der Pflanze zur Verfügung 
stehenden Nahrungsstoffe möglich ist. Sie konnten dabei feststellen, 
daß besonders Zusätze von Kaliumazetat eine deutliche Beeinflussung 
des Fettstoffwechsels hervorbringen können. Ich versuchte deshalb, 
auch Sonnenblumen in Kaliumazetatlösung zu ziehen. Dabei zeigte 
sich, daß eine Beeinflussung zweifellos festzustellen ist. Sie wirkt sich 
aber auf den Einzelgebieten verschieden stark aus; morphologisch war 
der Einfluß an den kürzeren Wurzeln und dem längeren Hypokotyl 
auch bei flüchtiger Betrachtung schon festzustellen und ließ sich auch 
durch Wägung bestätigen. Bei der Jodzahl fehlen die für Kürbis so 
charakteristischen großen Ausschläge. Es läßt sich aber immer noch 
eine deutliche Beeinflussung feststellen. Daß wir hier trotzdem mit 
einer starken Wirkung des Azetatzusatzes auf den Stoffwechsel rechnen 
müssen, geht auch sehr schön aus der CO,-Abgabe hervor, da die in 
Azetatlösung stehenden Pflanzen eine wesentlich stärkere CO,-Abgabe 
aufweisen. — Die im Laufe dieser Arbeit beobachteten verschiedenen 
Tatsachen sind also vom fettchemischen Standpunkt aus einer Erklärung 
durchaus zugänglich. Es erweist sich aber, daß die Verhältnisse selbst 
bei keimenden fetthaltigen Samen, die ihre Entwicklung in verhältnis- 
mäßig kurzer Zeit zurücklegen, wie Sonnenblume und Kürbis, keines- 
wegs gleich sind. Die Aufklärung des auch für praktische Zwecke so 
ungemein wichtigen Fettstoffwechsels der Pflanze, über den wir bisher 
nur recht mangelhaft unterrichtet sind, wird also kaum durch schema- 
tische Übertragung der an einer Versuchspflanze gewonnenen Ergebnisse 
möglich sein, sondern die Prüfung einer Reihe von verschiedenen 
Pflanzen nötig machen, bevor wir auf diesem Gebiet einigermaßen klar 


sehen können. 
Ergebnisse. 
1. Bei keimenden, in der Dunkelkammer aufgezogenen Sonnenblumen 
wurden die Veränderungen der Jodzahl bestimmt. Es ergab sich, daß 
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einem anfänglichen Anstieg (122,5—125,2) ein gleichmäßiges langsames 
Absinken folgt. Die Werte konnten durch Untersuchungen an 18 Proben 
von Fettsäuren geprüft werden. 

2. In ruhenden Samen konnte ich bei Aufbewahrung bei Zimmer- 
temperatur keine Veränderung der Jodzahl feststellen. Ebenso ergaben 
nach der Größe sortierte Samen die gleiche Jodzahl. 

3. Die Fettmenge (auf Fettsäure berechnet) der ruhenden Samen 
beträgt 2,38 g auf 100 Samen. Die Abnahme des Fettes während der 
Keimung wurde verfolgt. Es zeigte sich, daß *, des Fettes verbraucht 
werden, wenn die Jodzahl noch 120 und darüber beträgt. Erst das letzte 
Fünftel wird bei allmählich absinkender Jodzahl verbraucht, und seine 
Verarbeitung zieht sich auffallend lange hin. 

4. In Azetatlösung kultivierte Sonnenblumen zeigen eine Jodzahl, 
deren anfängliche Steigerung (122,5—129,5) deutlich über dem Wert 
der in Wasser gezogenen Pflanzen liegt. Am günstigsten erwies sich 
eine Lösung von 0,05% Kaliumazetat. Die Jodzahlwerte wurden durch 
Untersuchung von 19 isolierten Fettsäureproben gewonnen. 

5. Zwischen in Wasser und Azetatlösung gewachsenen Pflanzen 
lassen sich deutliche Unterschiede feststellen. Teils beziehen sie sich 
auf die Gestalt, teils ließen sie sich auch im Frischgewicht, Trocken- 
rückstand und in der Fettsäuremenge nachweisen. 

6. Die bei Sonnenblumen beobachteten Ergebnisse sind unter Be- 
rücksichtigung der von SKRAUP und WEBER geäußerten Ansichten über 
den Fettstoffwechsel einer Erklärung zugänglich. 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden im botanischen Institut der Uni- 
versität Würzburg in der Zeit vom Februar 1936 bis Ende Juni 1937 durchgeführt. 
Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. WEBER danke ich für die Anregung 
zu dem Thema und das ständige Interesse am Fortgang der Untersuchungen herz- 
lichst. Ebenfalls bin ich Herrn Prof. Dr. SKRAUP vom chemischen Institut der 
Universität Würzburg für die fortlaufende Überwachung der Ergebnisse der che- 
mischen Untersuchungen und die Einführung in die Methoden der chemischen 
Analyse lebender Pflanzen, sowie Herrn Prof. Dr. Burserr, dem Vorstand des 
botanischen Instituts der Universität Würzburg, für die Überweisung eines Arbeits- 
platzes, der verschiedensten Untersuchungsapparate und der zahlreichen chemi- 
schen Reagentien zu großem Dank verpflichtet. 
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PHYLOGENETISCHE UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE 
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(Eingegangen am 25. Juni 1938.) 


Wie bekannt, sind die Nadeln der Picea-Arten der Sektion Omorica 
invers-dorsiventral gebaut, sie besitzen die Spaltöffnungen nur an ihrer 
morphologischen Oberseite. Bei den Abies-Arten dagegen besitzen die 
Nadeln die Spaltöffnungen an der morphologischen Unterseite, sie sind 
dorsiventral gebaut. Das Problem der inversen Dorsiventralität bei 
den Picea-Arten der Sektion Omorica wurde zuerst von Ku6GLEr (1928) 
eingehender behandelt. An seine Arbeit anknüpfend, hat dann ZIEGEN- 
SPECK (1929) die Frage des phylogenetischen Verhältnisses der Picea- 
Arten der Sektion Eupicea und Omorica aufgeworfen und zu lösen ver- 
sucht. Das Endergebnis seiner Untersuchungen gipfelt in der Behaup- 
tung, daß Picea Omorica ein Nachkomme von P. excelsa ist. Da ich 
dieser Behauptung nicht beistimmen kann, so möchte ich hier sowohl 
das Problem der inversen Dorsiventralität als auch die Frage der phylo- 
genetischen Stellung der beiden Sektionen der Gattung Picea zuein- 
ander etwas näher untersuchen. 

Ich bespreche hier zuerst die von KUGLER (1928) behandelte Frage 
der Entstehung der inversen Dorsiventralität bei den Picea-Arten der 
Sektion Omorica. Nach diesem Autor besitzen die orthotropen Triebe 
von P. ajanensis, einer Art, die zur Sektion Omorica gehört, aufgerichtete, 
an den Trieb angelehnte Nadeln. Die Folge einer solehen Blattstellung 
ist, daß hier die Spaltöffnungen nur an der morphologischen Oberseite, 
die von der Sonne abgewendet ist, vorkommen. Bei P. pungens dagegen, 
die zur Sektion Eupicea gehört, stehen die Nadeln an den orthotropen 
Trieben unter einem Winkel von 45° ab, und die Folge dieser Blattstel- 
lung ist, daß die Spaltöffnungen sowohl an der Unter- wie auch an der 
Oberseite vorkommen. Bei Abies alba endlich stehen die Nadeln an 
solchen Trieben horizontal, unter einem Winkel von 90° ab, infolge- 
dessen kommen hier die Spaltöffnungen nur an der morphologischen 
Unterseite vor, die von der Sonne abgewendet ist. Auf Grund dieser 
Tatsachen hat KuGLER den Schluß gezogen, daß an den orthotropen 
Trieben bei den Picea-Arten der Sektion Omorica die Stellung der 
Blatter eine primäre, ihre inverse Dorsiventralität dag>gen eine sekun- 
däre, aus der Blattstellung abgeleitete Erscheinung ist. 

Die Erklärung der inversen Dorsiventralität an den Blättern der 
orthotropen Triebe durch KuGLER scheint mir jedoch nicht richtig zu 
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sein. Zunächst ist es wichtig, daß diese Erklärung nicht für die aequi- 
facial gebauten apikalen Blätter, noch weniger für die epistomatisch 
plattgedrückten Blätter der plagiotropen Äste anwendbar ist, was auch 
von KusLeEr selbst zugegeben wurde. So sind die apikalen Blätter 
der Picea-Arten der Sektion Omorica, obwohl sie aufgerichtet stehen, 
nicht epistomatisch, sondern aequifacial gebaut; sie besitzen also die 
Spaltöffnungen sowohl an der Ober- als auch an der Unterseite, die 
gegen die Sonne gewendet ist. Hier ist es also klar, daß die Symmetrie 
des Blattes nicht von der Stellung, sondern wahrscheinlich von der 
Form des Blattes abhängig ist. Noch weniger ist es der Fall bei den 
Blättern an den plagiotropen Ästen dieser Picea-Arten. Auch nach 
Kuezer besteht hier kein Zweifel, daß die Blattsymmetrie eine 
primäre, die Blattstellung eine sekundäre Erscheinung ist, und nicht 
umgekehrt. 

Diese auch von KUGLER erkannten und erwähnten Tatsachen ver- 
anlassen mich, auch an der Richtigkeit seiner Erklärung der Entstehung 
der inversen Dorsiventralität an den Blättern der orthotropen Triebe 
zu zweifeln. Ich glaube, daß auch hier nicht die Stellung der Blätter, 
sondern ihre Form die Ursache der inversen Dorsiventralität ist. Nach 
meiner Auffassung besteht kein genügender Grund, für die Blätter der 
orthotropen Triebe eine andere Erklärung ihrer inversen Dorsiventrali- 
tät anzunehmen, als sie für die Blätter der plagiotropen Äste möglich 
ist. In beiden Fällen ist die Form des Blattes die Ursache der Symmetrie, 
während die Stellung des Blattes nur eine Folge der Blattsymmetrie 
ist. Nach meiner Auffassung ist die Blattstellung überhaupt nicht 
imstande, eine solche durchgreifende anatomische Umwandlung durch- 
zuführen, wie sie in der Blattsymmetrie zum Ausdruck kommt. Wäre 
dies möglich, so hätten auch P. excelsa und viele andere Picea-Arten 
der Sektion Eupicea an ihren orthotropen Trieben nicht aequifacial, son- 
dern invers-dorsiventral gebaute Blätter, da auch hier die Blätter ganz 
aufgerichtet stehen. Das ist aber nicht der Fall, da bei diesen Picea- 
Arten die Blätter im Querschnitt viereckig gebaut sind, und infolge- 
dessen zeigen sie trotz ihrer aufrechten Stellung aequifaciale Symmetrie. 
Denselben Fall haben wir bei den apikalen Blättern der Picea-Arten 
der Sektion Omorica. Auch diese Biätter stehen aufgerichtet, sind aber 
aequifacial gebaut, da sie am Querschnitt mehr oder weniger viereckig 
sind. Hätte Kuazer nicht P. pungens, wo wirklich die Blätter an den 
orthotropen Trieben schräg stehen, sondern P. excelsa als Beispiel ge- 
nommen, so hätte er nie eine solche Erklärung über die Entstehung 
der inversen Dorsiventralität gegeben. Was P.pungens anlangt, so 
hat die schräge Stellung ihrer Blätter an den orthotropen Trieben mit 
dem Problem der inversen Dorsiventralität nichts zu tun, sondern 
wahrscheinlich mit den Klimaverhältnissen, unter denen diese Picea-Art 
entstanden ist und noch immer lebt. 
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Ich komme also zu dem Ergebnis, daß, was die Blattsymmetrie 
anbelangt, die Form des Blattes entscheidend ist. Bei den Picea-Arten 
der beiden Sektionen (Omorica und Eupicea) finden wir drei Haupt- 
Blattformen: plattgedrückte, viereckig gebaute und seitlich abgeflachte 
Blätter. Angesichts der Tatsache, daß die Koniferen, was die Blätter 
anlangt, echte Xerophyten sind, ist es fast unmöglich, diesen verschie- 
denen Blattbau bei. den Picea-Arten nicht mit den Transpirations- 
verhältnissen in Verbindung zu bringen. Es ist allgemein bekannt, 
daß die Pflanzen der starken Sonnenbestrahlung durch die Vermeidung 
der Flächenform auszuweichen versuchen. Oftmals wird die Transpira- 
tion auch durch die Verringerung der Zahl der Spaltöffnungsreihen und 
der Spaltöffnungen eingeschränkt. Die flächenförmige Ausbreitung der 
Blätter dagegen begünstigt die Transpiration. Daraus schließe ich, daß 
die Picea-Arten der Sektion Eupicea, was den Bau der Blätter anlangt, 
einen stärker xerophytischen Charakter besitzen, da ihre Blätter im 
Querschnitte viereckig oder seitwärts abgeflacht sind. Dagegen zeigen 
die Picea-Arten der Sektion Omoricd einen etwas schwächer xero- 
phytischen Charakter, da ihre Blätter im Querschnitt mehr plattge- 
drückt sind. 


Tabelle 1. Zahl der Spaltöffnungsreihen bei den basalen und apikalen 











Folgeblättern. 
Basale Blätter Apikale Blätter 
Picea Arten Anmerkung 
Adar. | aber: [Summe | Adex-| Aber Isumme 

P. excelsa . . | 8—12] 2—4 |10—16] 8—10] 4—6 |12—16] NachKu@Ler(1928) 
10—20} 0 |10—20]10—14|0(1)—5]10—19| Exemplar aus dem 

P.Omorica . . 5 Drinagebiet 
14—17| 0 |14—17} 6—10} 1—2 eee 

P. sitchensis. . |12—16| 0 |12—16/18—23) 6—9 |24—32 Exemplar 
aus der Umgebung 

von Wien 























P. ajanensis . |16—-18| 0 |16—18}10—12|0—(—1)|10—13] NachKusLer(1928) 


Um diese Behauptung zu beweisen, führe ich einige Tatsachen an, 
die sich auf die Zahl der Spaltöffnungsreihen und Spaltöffnungen bei 
den Blättern dieser Picea-Arten beziehen. Aus der Tabelle 1 sehen wir, 
daß die Zahl der Spaltéffnungsreihen bei P.excelsa sowohl bei ihren 
basalen als auch bei ihren apikalen Folgeblättern kleiner ist als bei den 
Picea-Arten der Sektion Omorica. Es fällt ferner auf, daß die Zahl der 
Spaltöffnungsreihen besonders groß bei den apikalen Blättern von 
P. sitchensis ist, was wahrscheinlich damit im Zusammenhang steht, 
daß diese Blätter im Querschnitt sehr rhombisch gebaut sind. Wir 
dürfen auch nicht vergessen, daß diese Picea-Art die westliche Küste 
von Nordamerika bewohnt, die reich an Luftfeuchtigkeit ist. Was die 
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Zahl der Spaltöffnungen auf einer Flächeneinheit (1 qmm) anbelangt, 
so sehen wir aus der Tabelle 2, daß sie am größten bei P. sitchensis (168) 
ist, etwas kleiner bei P. ajanensis (122), noch kleiner bei P. Omorica (102) 
und am kleinsten bei P. excelsa (87). Aus derselben Tabelle sehen wir 
weiter, daß die Zahl der Spaltöffnungen auf einer Flächeneinheit auch 
von der Größe der Spaltöffnungszellen abhängt. Je kleiner die Spalt- 
öffnungszellen sind, desto größer ist die Zahl der Spaltöffnungen auf 
eine Flächeneinheit. Die kleinsten Dimensionen der Spaltöffnungs- 
zellen treffen wir gerade bei P. sitchensis, wo, wie wir oben gesehen haben, 
auch die größte Zahl der Spaltöffnungen auf eine Flächeneinheit kommt. 


Tabelle 2. Dimensionen der Spaltöffnungszellen im Folgeblatt. 









































Länge der Spalt- | Breite der S - | Höhe der Spalt- | Zahl 
öffnungszellen öffnungszellen öffnungszellen EE, 
Spalt- 
. Durch- h- -| ôft- 
Picea Arten Min. u. jschnitt-]| Min. u. Lis Min. u. Lite. a: Anmerkung 
max. Wert} licher |max. Wert| licher |max. Wert} licher | gen 
in a Wert in u Wert in u Wert auf 
in # in a ing |lqmm 
P. excelsa . |61,6—69,3| 65,4 117,6—25,3| 20,4 116,5—19,8| 18,4 87 Exemplar aus 
Bosnien 
P.Omorica |58,3—68,2| 63,3 |19,4—242| 21,2 |13,2—22,0| 17,5 | 102 |Exemplar aus dem 
Drinagebiet 
P. sitchensis |44,0—60,5| 53,9 |17,6—22,0| 19,6 |13,2—18,7| 16,0 | 168 Exemplar 
aus der Umgebung 
von Wien 
P. ajanensis |50,6—63,8| 58,3 116,7—21,6| 18,8 |15,4—19,8| 17,3 | 122 Herbarmaterial 
aus Wien (Ajan) 





Die oben angeführten Tatsachen sprechen also für meine Behaup- 
tung, daß die Picea-Arten der Sektion Omorica stärker transpirieren, 
als dies bei P. excelsa der Fall ist. Wie aber bekannt, besitzen auch die 
Picea-Arten Einrichtungen, um ihre etwas größere Transpiration ein- 
zuschränken. Eine dieser Einrichtungen ist die Tiefe der äußeren Atem- 
höhle, deren Höhe umgekehrt zur Größe der Transpiration ist. Es ist 
interessant, daß nach meinen Messungen die Tiefe der äußeren Atem- 
höhle bei P.Omorica 31,9—46,2 u beträgt, bei P. sitchensis 24,2 bis 
30,8 u und bei P.excelsa nur 19,8—28,6 u. Bei P.ajanensis habe ich 
keine Messungen vorgenommen, da ich von dieser Art nur Herbar- 
material habe, und dieses für solche Messungen nicht geeignet ist. Diese 
Messungen zeigen, daß z. B. P. excelsa kein Bedürfnis besitzt, sich durch 
zu große Vertiefung der äußeren Atemhöhle vor zu starker Transpira- 
tion zu schützen, da sie schon durch die viereckige Form ihrer Blätter 
genügend beschützt ist. P.Omorica dagegen hat eine sehr tiefe Atem- 
höhle, da sie infolge der plattgedrückten Form ihrer Blätter einer sehr 
starken Transpirationsgefahr ausgesetzt ist. Aber auch die Stellung der 
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Blätter betrachte ich als eine Einrichtung zum Ausgleich der Transpi- 
ration. Wenn z. B. bei P. excelsa, P. orientalis, P.Omorica und bei 
vielen anderen Picea-Arten die Blätter an den orthotropen Trieben 
aufgerichtet, bei P. pungens dagegen unter einem Winkel von 45° stehen, 
ist dies ein Zeichen dafür, daß diese Picea-Arten verschiedenen Transpi- 
rationsbedürfnissen ausgesetzt sind. P. excelsa und die anderen oben er- 
wähnten Picea-Arten wehren sich auch durch die aufgerichtete Stellung 
ihrer Blätter gegen zu große Transpiration, P. pungens dagegen hat 
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Abb. 1. Jui durch die Folgeblätter von Picea Omorica: a basales, b apikales Blatt; 
Picea ajanensis: c basales, d apikales Blatt; Picea sitchensis: e basales, f apikales Blatt; 
Picea excelsa: g basales, h apikales Blatt. Vergr. 21 x 


dazu wahrscheinlich kein Bedürfnis, deswegen hat sie eine 45°-Blatt- 
stellung an diesen Trieben. 

Ich habe schon mehrmals erwähnt, daß bei den Picea-Arten der 
Sektion Omorica die apikalen Folgeblätter eine andere Form besitzen, 
als ihre basalen Folgeblätter. Während die ersteren mehr oder wenig 
viereckig gebaut sind, zeigen die letzteren die plattgedrückten Formen 
(Abb. 1). Nach Kverers (1928) Auffassung stellen die apikalen Folge- 
blätter dieser Picea-Arten einen zufolge Nahrungsmangels entstandenen 
Rückschlag zu ihren Primärblättern dar. Meiner Ansicht nach muß 
auch diese von KUGLER aufgestellte Rückschlagshypothese gründlich 
korrigiert werden, da sie den Tatsachen nicht vollständig entspricht. 
Zuerst muß erwähnt werden, daß die primären Blätter dieser Picea- 
Arten sowohl eine tonnenförmige als auch eine plattgedrückte Form 
besitzen (Abb. 2). Während die tonnenförmigen Primärblätter immer 
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amphistomatisch sind, sind die plattgedrückten Blätter sowohl epi- als 
auch amphistomatisch. Was P. excelsa anbelangt, besitzt auch sie zwei 
Formen von primären Blättern: eine plattgedrückte und eine viereckige 
Form, beide sind amphistomatisch. Wenn wir nun die apikalen Folge- 
blätter dieser Picea-Arten mit ihren entsprechenden Primärblättern ver- 
gleichen, so sehen wir, daß sie nicht ganz miteinander übereinstimmen, 
so daß wir schon aus diesem Grunde nicht von einer einfachen Rück- 
kehr zu primären Blattformen sprechen können. Wir müssen also hinzu- 
fügen, daß eine solche Rückkehr zu primären Blattformen von mehr 
oder wenig starken Veränderungen begleitet ist. Während z.B. das 
apikale Primärblatt von P.Omorica eine tonnenförmige Form besitzt, 
ist ihr apikales Folgeblatt viereckig gebaut und dabei mit starken Furchen 
ober -und unterseits ausgestattet. Bei P. ajanensis ist eine solche Rück- 
kehr zu apikalen Primärblättern mit etwas kleineren Veränderungen 
verknüpft: hier finden wir bei den apikalen Folgeblättern nur schwache 
Furchen an der Unterseite, während die Oberseite ganz rund, wie bei den 
entsprechenden Primärblättern, gebaut ist. Endlich haben bei P. excelsa 
dabei fast keine Veränderungen stattgefunden, da hier so wohl die api- 
kalen Folgeblätter als auch die entsprechenden Primärblätter viereckig 
gebaut sind. Immerhin sei hinzugefügt, daß auch bei dieser Picea-Art 
die Blätter aus der Zapfennähe mit starken Furchen ausgestattet sind, 
so daß sie den apikalen Folgeblättern von P.Omorica ganz ähnlich sind. 

Weiter ist wichtig, zu wissen, daß diese Picea-Arten, wie schon er- 
wähnt wurde, sowohl in ihrem Jugend- als auch im Folgestadium nicht 
nur tonnenförmige oder viereckige, sondern auch plattgedrückte Blätter 
besitzen. Deswegen kann man nicht, wie es KUGLER tut, von einem 
Rückschlag zu primären Blättern sprechen, sondern es muß ausdrücklich 
erwähnt werden, daß es sich dabei um die Reversion von apikalen pri- 
mären Blattformen handelt. Das müssen wir tun auch im Falle, wenn 
wir die Behauptung von KUGLER annehmen, daß die apikale Blatt- 
form im Jugendstadium dieser Picea-Arten fast zwei Drittel ihrer Blätter 
ausmacht; immerhin bleibt da ein Drittel von Blättern, die eine andere, 
nämlich die plattgedrückte Form zeigen. Und wenn man jetzt berück- 
sichtigt, daß bei diesen Picea-Arten der Sektion Omorica auch die platt- 
gedrückte Form ihrer Primärblätter, wenn auch etwas verändert, unter 
ihren Folgeblättern erscheint, und daß zu dieser Blattform zwei Drittel 
von Folgeblättern gehören, so verliert meiner Ansicht nach KUGLERs 
Rückschlagshypothese jeden Sinn, und ich möchte sie deswegen ganz 
fallen lassen. Anstatt von einer Reversion zu sprechen, genügt es, 
festzustellen, daß bei diesen Picea-Arten die Folgeblattformen mit den 
entsprechenden Formen ihrer Primärblätter mehr oder weniger über- 
einstimmen. Das Problem also liegt nicht in der Reversion der Blatt- 
formen, sondern in der Tatsache, daß sowohl in der Jugend als auch 
im Folgestadium dieser Picea-Arten die apikalen Blätter eine andere 
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Form besitzen als ihre basalen Blätter. Die Ursache dieser Erschei- 
nung liegt, nach den Angaben der allgemeinen Physiologie, im Nahrungs- 
mangel, unter dem die apikalen Blätter leiden, und ich füge hinzu, auch 
in der großen Transpirationsgefahr, der sie ausgesetzt sind. 

Auf Grund der schon oben erwähnten Ähnlichkeit zwischen den 
apikalen Folgeblättern von P.Omorica und P. excelsa hat dann ZIEGEN- 
SPECK (1929) den Schluß gezogen, daß wir den Ursprung von Omorica- 
Blättern in der Blattform von P.excelsa suchen müssen, mit anderen 


Abb. 2. Querschnitt durch die primären Blätter von Picea Omorica: a plattgedrückte, 
b tonnenförmige Form; Picea ajanensis: c plattgedrückte, d mehr runde Form; Picea excelsa: 
e plattgedrückte, f viereckige Form. Vergr. 57x. 


Worten, daß P.Omorica ein Nachkomme von P.excelsa ist. Dieser 
Schluß scheint mir nicht berechtigt zu sein, und zwar aus folgenden 
Gründen. 

Es ist ja wahr, daß die apikalen Folgeblätter von P.Omorica eine 
viereckige Form besitzen, wie die entsprechenden Blätter von P. excelsa, 
aber aus dieser Ähnlichkeit können wir doch keine phylogenetischen 
Schlüsse ziehen. Auch nach KusLers Rückschlagshypothese müssen 
wir den Ursprung von apikalen Folgeblättern bei P.Omorica in ihren 
primären Blattformen suchen, und nicht in den Folgeblättern von 
P.excelsa. Bei dieser Reversion hat, wie oben erwähnt wurde, das 
tonnenförmige apikale Primärblatt von P.Omorica gewisse Verände- 
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rungen erlitten. Es erhielt starke, an der Ober- und Unterseite ent- 
wickelte Furchen, um die Spaltöffnungen besser von der Transpirations- 
gefahr zu schützen. Aber gerade deshalb, weil es zur Bildung dieser 
Furchen kam, mußte das apikale Primärblatt schon aus mechanischen 
Gründen seine ursprüngliche tonnenförmige Form verlieren und die 
viereckige annehmen. Stumpfe Ecken am Querschnitt apikaler Folge- 
blätter sind der beste Beweis dafür, daß ein solcher Vorgang wirklich 
stattgefunden hat (Abb. 1 und 2). Was P.ezxcelsa anlangt, sind ihre 
apikalen Folgeblätter viereckig und ohne Furchen, unterscheiden sich 
von den entsprechenden Blättern der P.Omorica auch nach der Zahl 
ihrer Spaltöffnungsreihen. So fand ich an der Oberseite dieser Blätter 
bei P.Omorica 10—14, an der Unterseite 0 (1)—5 Spaltöffnungsreihen, 
KuGLER dagegen bei P. excelsa an der Oberseite 8—10, an der Unter- 
seite 4—6 Spaltöffnungsreihen. Ich fand bei P. excelsa stark entwickelte 
Furchen nur bei den Blättern aus der Zapfennähe, und sie stimmen 
fast ganz mit den apikalen Blättern von P.Omorica überein. Hier ist 
aber die Furchenbildung ganz verständlich, da hier die Blätter eine 
schräge Stellung besitzen und infolgedessen die Spaltöffnungen von der 
Transpirationsgefahr geschützt werden müssen. Die Übereinstimmung 
dieser Blattformen ist eine zufällige, sie hat nichts mit der Phylogenie zu 
tun. Übrigens gestattet uns auch die allgemeine Morphologie nicht, aus 
den Formähnlichkeiten irgendwelche phylogenetische Schlüsse zu ziehen. 

Um seine Hypothese besser zu begründen, weist ZIEGENSPECK weiter 
auf die schwache Dorsiventralität bei primären Blättern von P. Omorica 
hin. Er vergißt aber, daß es sich dabei um Übergangsformen der platt- 
gedrückten Primärblätter zu ihren apikalen tonnenförmigen Blatt- 
formen handelt, die echt amphistomatisch sind. Solchen mehr oder 
weniger plattgedrückten Übergangsblättern, die auch amphistomatisch 
sein können, begegnen wir auch bei den Folgeblättern dieser Picea-Art. 
Immerhin bleibt die Tatsache bestehen, daß neben den plattgedrückten 
Primärblättern, die amphistomatisch sind, auch solche vorkommen, die 
epistomatisch, also echt dorsiventral gebaut sind. 

Zur Stütze seiner Hypothese führt Zıesensreck auch die Ähnlich- 
keit an, die zwischen den Kotyledonen dieser Picea-Arten besteht. 
Erstens ist es kein Wunder, daß die zu einer Gattung gehörenden Arten 
ähnliche Kotyledonen besitzen, und zweitens unterscheiden sich die 
Kotyledonen dieser Picea-Arten doch ziemlich voneinander. Die Koty- 
ledonen von P. Omorica sind kleiner als die von P. excelsa, besitzen keine 
Zähne, die Ecken am Querschnitt sind mehr stumpf, die abaxiale Seite 
mehr flach (PravSıd, 1936). Die Kotyledonen von P. excelsa dagegen 
sind viel größer, besitzen immer Zähne, die Ecken am Querschnitt 
sind scharf, die abaxiale Seite ist mehr eingesenkt. 

Für die Lösung dieses Problems scheint es mir sehr wichtig, die 
Tatsache in Betracht zu ziehen, daß sowohl bei den Picea-Arten der 
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Sektion Omorica, als auch bei P. excelsa die primären Blätter nicht nur 
tonnenförmig und viereckig, sondern auch plattgedrückt gebaut sind. 
Es ist weiter wichtig, daß diese plattgedrückte Form der primären Blätter 
sowohl epistomatisch als auch amphistomatisch sein kann. Diese Tat- 
sache verlangt eine befriedigende Erklärung, die ich vergebens bei 
KUGLER und ZIEGENSPECK suche. Das Vorkommen der plattgedrückten 
Form bei Primärblättern von P. excelsa, während diese Form bei ihren 
Folgeblättern nicht erscheint, erkläre ich als einen Ausdruck der Re- 
kapitulation einer ihrer primären Alterseigenschaften. Da wir diese Eigen- 
schaft bei den Picea-Arten der Sektion Omorica, sowohl bei ihren Primär- 
als auch Folgeblättern ganz entwickelt finden, so müssen wir diese 
Picea-Gruppe als phylogenetisch älter betrachten. Die Picea-Arten der 
Sektion Eupicea, für welche die viereckige amphistomatische Blattform 
charakteristisch ist, sind also später entstanden. Aber als ein Zeichen, 
daß sie aus den Picea-Arten der Sektion Omorica (nicht aus den heutigen) 
entstanden sind, bewahrten sie noch immer in ihrem Jugendstadium 
die plattgedrückte Blattform, wie uns dies das Beispiel von P. excelsa 
lehrt. 

Dieser Auffassung zufolge leite ich die viereckigeund amphistomatische 
Blattform der Picea-Arten der Sektion Eupicea aus der plattgedrückten 
epistomatischen Blattform ab, die bei den Picea-Arten der Sektion 
Omorica zum Vorschein kommt. Der Übergang der plattgedrückten 
Blattform zur viereckigen ist nicht schwer zu erklären. Er hat durch 
die Verlängerung der vertikalen Blattachse und durch die Wanderung 
der Spaltöffnungen von der morphologischen Oberseite auf die Gegen- 
seite stattgefunden. Die Übergangsformen, die auch heute zwischen 
den beiden Hauptformen bestehen, sind ein guter Beweis dafür, daß 
ein solcher Entwicklungsvorgang wirklich stattgefunden hat. Wir 
fragen uns nur, welche Kräfte und welche Bedürfnisse einen solchen 
Entwicklunggang bewirkt haben? Die Tatsache, daß auch heute bei 
den Picea-Arten der Sektion Omorica die apikalen Blätter eine vier- 
eckige oder ähnliche Form haben, ermöglicht es, eine befriedigende 
Antwort auf diese Frage zu geben. Wenn wir auch annehmen, daß bei 
der Entstehung der apikalen Blattform die Ernährungsgründe die Haupt- 
rolle spielen, glauben wir doch, daß dabei die Transpirationsverhält- 
nisse nicht minder wichtig waren. Diese Blätter sind der Transpirations- 
gefahr mehr ausgesetzt als die basalen, deswegen sind sie davor durch 
eine besondere, viereckige oder ähnliche Form geschützt. Wahrschein- 
lich haben die veränderten Klimaverhältnisse im Laufe der Tertiärzeit 
bewirkt, daß aus den Picea-Arten mit plattgedrückten Blättern auch 
solche entstehen, für die die viereckige Blattform charakteristisch ist. 
Da auch die heutigen Klimaverhältnisse diesen Picea-Arten besser ent- 
sprechen, ist es kein Wunder, daß ihre Zahl größer (30) ist, als die Zahl 
der Picea-Arten der Sektion Omorica (10), von welchen einige sich auch 
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im Aussterben befinden (P.Omorica). Dieser Grund war auch für 
R. WETTSTEIN (1890) dafür entscheidend, daß er die Meinung, P. Omorica 
sei eine Mutante-Rasse von P. excelsa, als unhaltbar abgewiesen hat. 

Endlich möchte ich noch einen Beweis für meine Behauptung an- 
führen, daß die Picea-Arten der Sektion Eupicea phylogenetisch jünger 
sind als die der Sektion Omorica. Es ist bekannt, daß viele Picea-Arten 
der ersten Sektion nicht nur viereckige, sondern auch seitlich abgeflachte 
Blattformen besitzen. Zu dieser Gruppe der Picea-Arten gehören z. B. 
P.ezxcelsa, P.obovata, P.morinda und P.pungens. Diese Picea-Arten 
zeigen also bei ihren Folgeblättern eine Form, eine Eigenschaft, die 
wir umsonst bei ihren primären Blättern suchen. Diese Eigenschaft 
stellt ein Novum dar, sie ist also später entstanden. Es ist leicht, sich 
vorzustellen, daß diese neue Blattform durch die weitere Verlängerung 
der vertikalen Blattachse und Erhaltung der Spaltöffnungen auf beiden 
Blattseiten aus der viereckigen Blattform entstanden ist. Diese Gruppe 
von Picea-Arten stellt zugleich die jüngsten Picea-Arten der Sektion 
Eupicea dar. 

Ich möchte endlich das Problem der inversen Dorsiventralität etwas 
näher betrachten. Wie schon hervorgehoben wurde, kennen wir zwei 
Arten der Blattdorsiventralität: eine normale, die bei den Abies-Arten 
vorkommt, und die inverse, die wir bei den basalen Blättern der Picea- 
Arten der Sektion Omorica vorfanden. Es erhebt sich nun die Frage, 
welche von diesen beiden Arten der Dorsiventralität phylogenetisch älter. 
ist. Schon längst wurde von MAHLERT (1885) darauf aufmerksam gemacht, 
und seine Beobachtungen kann ich nur bestätigen, daß die hypostoma- 
tischen Blätter von Abies pectinata auch einige Spaltöffnungsreihen an 
der Spitze ihrer Oberseite besitzen. Wahrscheinlich stellen diese Spalt- 
öffnungsreihen die Reste der einst hier normal entwickelten und später 
fast verschwundenen Spaltöffnungen dar. Die normal dorsiventral ge- 
bauten Blätter von Abies-Arten sind also aus den aequifacial amphi- 
stomatischen Blattformen entstanden, und zwar durch die Verkürzung 
der vertikalen Blattachse und durch allmähliches Verschwinden der 
Spaltöffnungen an ihrer Oberseite. Im Gegensatz dazu finden wir, 
wie schon von KuGLER (1928) erwähnt wurde, bei den epistomatischen 
Blättern von Picea-Arten der Sektion Omorica an ihrer Unterseite keine 
Andeutungen von einer begonnenen und dann gehemmten Entwicklung 
der Spaltöffnungsstreifen. Treffen wir dennoch bei diesen Blättern die 
Spaltöffnungen auch an ihrer morphologischen Unterseite, wie es oft 
bei den primären Blättern von P.Omorica der Fall ist, so handelt es 
sich da immer um Übergangsblätter zu ihren apikalen Blättern, welche 
immer amphistomatisch sind. 

Wir kommen also zu dem Schlusse, daß die normale Dorsiventrali- 
tät der Blätter von Abies-Arten eine phylogenetisch jüngere Erscheinung 
darstellt als die inverse Dorsiventralität der Picea-Arten der Sektion 
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Omorica. Ich betrachte also die inverse Dorsiventralität dieser Picea- 
Arten als eine primäre, zuerst entstandene Blatteigenschaft, die aequi- 
faciale Blattsymmetrie der Picea-Arten der Sektion Eupicea als eine 
sekundäre, aus der ersteren entstandene Eigenschaft, endlich die nor- 
male Dorsiventralität der Blätter von Abies-Arten als eine tertiäre, aus 
der letzteren abgeleitete Eigenschaft. 

Ich erwähne noch, daß meine hier vertretene Auffassung, daß die 
Picea-Arten der Sektion Omorica phylogenetisch älter sind als die Picea- 
Arten der Sektion Eupicea, mit den Auffassungen anderer Forscher, 
wie WETTSTEIN (1890), Novak (1927) und STEFANOV (1929), überein- 
stimmt, die dieses Problem vom pflanzengeographischen Standpunkt 
aus betrachtet haben. Ebenso stimmt meine Auffassung, daß die Gattung 
Picea phylogenetisch älter als die Gattung Abies ist, mit der Auffassung 
von JEFFREY (1917) überein, der dieses Problem auf Grund der ana- 
tomischen Untersuchung des Stammes und der Wurzel behandelt hat. 
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ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE VON DERBESIA 
UND HALICYSTIS. 


Von 


PETER Kornmann, NSD.-Doz.Bund. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Juli 1938.) 


Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen an Derbesia marina 
führten zu dem überraschenden Ergebnis, daß diese Alge mit Halicystis 
ovalis in einen gemeinsamen Entwicklungskreis gehört. 


Frühere Untersuchungen. 


Von der Fortpflanzung bei Derbesia waren lediglich die Bildung un- 
geschlechtlicher Schwärmer und deren erste Keimungsstadien bekannt. 
Davis (1908) berichtete ausführlich über die Entstehung der Schwärmer 
von Derbesia Lamourouxii (AGARDH) SOLIER und die Bildung ihrer ring- 
förmigen Blepharoblasten. SOLIER (1847) stellte bereits fest, daß die 
Zoosporen leicht zu einem kurzen Faden auskeimen, jedoch entwickelten 
sich die Keimlinge nicht weiter. Ähnliche Jugendstadien wie SOLIER 
bildet auch DANGEARD (1933) ab und bemerkt kurz, daß der Keimling 
heranwächst und zum Ursprung einer neuen Pflanze wird. Nähere An- 
gaben fehlen. 

Für Halicystis ovalis beschrieb Kuckuck (1907) die Fertilisierung der 
Blasen und die Bildung ungeschlechtlicher ,,Makro“- und ,,Mikrozoo- 
sporen‘‘; eine Keimung der Schwärmer konnie jedoch nicht festgestellt 
werden. HOLLENBERG (1935) wies die Gametennatur dieser Schwärmer 
nach. In verschiedenen Zellen entstehen Mikro- und Makrogameten; die 
Zygote bildet zunächst einen sich verzweigenden Faden, der auf dem 
Substrat — Lithophyllum als Wirtspflanze — kriecht und in dieses 
Rhizome entsendet. Außerdem werden kurze, aufrechte Fäden gebildet. 
Schließlich wird der oberflächliche Teil dieses Protonemastadiums durch 
eine Querwand von dem Rhizom abgeteilt und geht zugrunde. Dann 
sind nur noch die in das Substrat eingesenkten Rhizome vorhanden, 
deren oberes Ende zu einer Halicystis-Blase anschwellen soll. Dieses 
letzte Entwicklungsstadium scheint mir jedoch nicht hinreichend durch 
Beobachtungen gesichert zu sein; die Entstehung junger Halicystis- 
Blasen wurde — von einem Falle abgesehen, den HoLLENBERG aber nicht 
für typisch hält — in den Kulturen nicht festgestellt. 








Zur Entwicklungsgeschichte von Derbesia und Halicystis. 465 


Eigene Versuche. 

Das Ausgangsmaterial für meine Züchtungsversuche stammte von 
einem Feigenschwamm (Ficulina ficus L.) aus dem Helgoländer Schau- 
aquarium. Auf diesem Schwamm bildete Derbesia marina (LYNGB.) 
KJELLM. im April und Mai 1937 Räschen von etwa 8 mm Höhe. 20 diato- 
meenfreie Fadenstücke wurden isoliert und einzeln in Esmarchschälchen 
mit Erdschreiberlösung übertragen. Nach 4—5 Wochen erfüllten die üppig 
wachsenden und sich stark verzweigenden Fäden das ganze Schälchen von 
3,5cm Durchmesser. Bereits 2 bis 
3 Wochen nach dem Anlegen einer KT 
Kultur durch Übertragung eines 
1—2 mm großen Fadenstückes bil- 
deten sich in der Regel Sporangien. 
Die meisten Zoosporen setzten sich 
nach kurzem Umherschwärmen auf 
dem Boden der Kulturschälchen 
fest, viele sammelten sich aber auch 
an der Flüssigkeitsoberfläche und 
konnten so besonders gut beobachtet 
werden. Die Keimung erfolgt un- 
mittelbar; die Zoospore wölbt sich 
vor und treibt einen Faden. Sie ist 
auch bei älteren Keimlingen immer 
noch als kugelige Anschwellung an 
dem nichtwachsenden Fadenende zu 
erkennen (vgl. Abb. 1 u.2). Es wurde 
nur selten beobachtet, daß später 
aus der ursprünglichen Zoospore 
ein zweiter kurzer Faden austrieb. 

In denersten Tagen wachsen die Keimlinge verhältnismäßig schnell, dann 
wird der Zuwachs immer geringer. Abb. 1 zeigt verschieden alte Keimlinge, 
von denen die größten bei einer Länge von 0,8 mm etwa 5 Wochen alt sind. 

Aus 10 Kulturen wurden je 20—50 solcher Keimlinge von der Ober- 
fläche der Nährlösung bzw. vom Boden eines Kulturgefäßes isoliert und 
in Esmarchschälchen übertragen. Sie wuchsen nur sehr langsam weiter. 
In Abb. 2 sind Keimlinge im Alter von etwa 4 Monaten dargestellt. Einige 
haben eine Länge von 5 mm erreicht, das wachsende Ende des Fadens 
ist zuweilen rhizoidartig verzweigt. Die Keimlinge sind unregelmäßig ge- 
wunden, von ungleicher Dicke, manche weisen auch bereits knotige Ver- 
dickungen auf. Vielfach schwillt der Faden knapp hinter der Zoospore 
an, es können sich aber auch mehrere Auftreibungen an verschiedenen 
Stellen eines Keimlings bilden. 

In einem solchen Stadium verharrten die Keimlinge längere Zeit, 
ohne sich wesentlich zu verändern; eine Serie war Mitte März etwa 





Abb. 1. Etwa 5 Wochen alte Keimlinge aus 
Derbesia-Zoosporen (Vergr. 35fach). 
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8 Monate alt. Um diese Zeit begann in mehreren Kulturschalen ein 
rasches Heranwachsen der knotigen Verdickungen, die sich innerhalb 
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Abb. 2. 


Keimlinge aus Derbesia-Zoosporen. Etwa 
4 Monate alt. Nach fixiertem Material gezeichnet. 


4 Wochen zu Blasen von 
1—4 mm Durchmesser ent- 
wickelten und in ihrem Aus- 
sehen völlig Halicystis ovalis 
glichen (Abb. 3). Es waren 
in dieser Zeit etwa 35 Blasen 
gebildet worden, im April 
und Anfang Mai bildeten 
sich noch weitere 15 Blasen. 
Die meisten waren kugel- 
rund, wenige etwas in die 
Länge gestreckt. In der 
Regel wiesen sie 2 Fortsätze 
auf, bedingt durch die Ent- 
stehung der Blase als lokale 
Anschwellung eines Fadens. 
Die Fortsätze können ver- 
schieden lang sein ; dashängt 
davon ab, an welcher Stelle 
des Fadens die Blase ent- 
standen ist; beide zusam- 
men sind im allgemeinen 


nicht über 5—6 mm lang. Der Fortsatz, zu dem das wachsende Fadenende 
gehört, kann ohne weiteres als Rhizom gedeutet werden, mit dem die 





Abb. 3. Aus Keimlingen von Derbesia her- 
vorgegangene Halicystis Blasen. Fertil. 
(Vergr. 3fach.) 








Alge normalerweise im Substrat 
— bei Helgoland in den Krusten von 
Lithothamnion polymorphum — ver- 
ankert ist. Dafür spricht seine ver- 
schiedentlich festgestellte schwache 
terminale Verzweigung, die auch bei 
den Rhizomen der am natürlichen 
Standort gewachsenen Pflanzen 
vorkommt. Der andere Fortsatz, 
mit der ursprünglichen Zoospore 
am Ende, kann auf ein winziges 
Kügelchen reduziert sein, das der 
dicken Halicystis-Zelle aufsitzt, und 
das man nur nach genauem Suchen 
bei stärkerer Vergrößerung auf- 


findet. Bei einigen Blasen konnte keine Spur eines zweiten Fortsatzes 
beobachtet werden. Dem stehen Fälle entgegen, wo ein längerer zweiter 


Fortsatz , 





der selbst noch kleinere Anschwellungen tragen konnte, 
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vorhanden war. Die Ansatzpunkte der beiden Fortsätze an der Blase 
lagen meist nahe beieinander, sie konnten aber auch beliebige Stellen 
der Oberfläche einnehmen. 

Außer dem Rhizom ist bei Halicystis kein weiterer Fortsatz bekannt. 
Vielleicht ist die Ausbildung eines solchen in der Kultur durch die ab- 
weichenden Lebensbedingungen erfolgt ; doch ist es nicht ausgeschlossen, 
daß kleine Fortsätze auch bei den am natürlichen Standort gewachsenen 
Pflanzen vorkommen können, wenn dort nicht gerade das Fadenende 
selbst zur Blase anschwillt. Leider fehlt in Helgoland die Möglichkeit, 
ein größeres Material daraufhin zu untersuchen, weil Halicystis hier schon 
seit einigen Jahren zu den seltensten Algen gehört, die nur ganz vereinzelt 
beim Dredschen oder im Plankton treibend gefunden werden. 

Schon wenige Wochen nach ihrer Entstehung gingen die Blasen 
zur Schwärmerbildung über. Die Fertilisierung der Zellen stimmt völlig 
mit den Beschreibungen überein, die Kuckuck (1907) und HoLLEN- 
BERG (1935) von diesem Vorgang gaben. Bei der Reife sind Blasen mit 
dunkleren und helleren Ansammlungen zu unterscheiden, den Makro- bzw. 
Mikrozoosporenexemplaren Kuckucks entsprechend (Abb. 3). Die Ent- 
leerung erfolgt in den frühen Morgenstunden; ich konnte in einem Falle 
das explosionsartige Ausstoßen der reifen Schwärmermasse, das bereits 
von HOLLENBERG beschrieben wurde, feststellen. Vielfach fand, gleich- 
falls in Übereinstimmung mit den Beobachtungen der genannten Autoren, 
keine Entleerung statt; je nach dem Zustand, den die Fertilisierung 
erreicht hatte, wurde die Ansammlung ganz oder teilweise rückgebildet, 
in diesem Falle sammelte sich der Rest der Plasmamasse an der tiefsten 
Stelle der Blase an. Im allgemeinen gingen solche Blasen dann bald zu- 
grunde. Wiederholte Fertilisierung einer Zelle wurde ebenfalls mehrfach 
beobachtet. s 

Die Schwärmer glichen in ihrem Aussehen den von Kuckuck und 
HOLLENBERG beobachteten. Die weiblichen Gameten waren im Durch- 
schnitt 10,4 u lang und 6,3 u breit, also etwas kürzer als die von Kuckuck 
gemessenen. Die gleiche Länge hatten auch die weiblichen Gameten in 
HoLLENBERGs Material, jedoch waren diese etwas dicker. Die männlichen 
Gameten waren 6,5 u lang und 2,1 u breit, also etwas kleiner als von den 
genannten Autoren angegeben. Obgleich ich den Kopulationsakt ebenso 
wie Kuckuck nicht beobachten konnte, erscheint es mir sicher, daß die 
Schwärmer in meinem Untersuchungsmaterial Gameten waren. Die 
Befruchtungsversuche mißlangen, weil bei der jeweils nur geringen Anzahl 
reifer Blasen entweder keine frisch geschwärmten männlichen oder keine 
weiblichen Gameten vorhanden waren. Offenbar vereinigen sich die 
Gameten nur innerhalb einer kurzen Zeit nach der Entleerung; einige 
Vorversuche, die ich in dieser Richtung unternahm, lassen darauf schlie- 
ßen. Auch weist Smit# (1930) ausdrücklich darauf hin, daß er bei frisch 
entleerten Gameten Kopulationen beobachten konnte. 
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Die Gametennatur der Schwärmer wird noch dadurch bestätigt, daß 
sie niemals selbständig keimten. Keimlinge erhielt ich immer nur in 
Fällen, in denen mehrere fruktifizierende Halicystis-Blasen von beiden 
Geschlechtern in einem Kulturschälchen vereinigt waren. Mitte April 
wurden zum ersten Male Keimlinge bemerkt. Sie bildeten damals bereits 
einen grünen Anflug auf dem Boden des Kulturschälchens (Abb. 4), und 
auch die Oberfläche der Halicystis-Zellen war mit einem dichten Pelz von 
Keimlingen überzogen. Wie Abb. 4 
erkennen läßt, waren zwei verschie- 
den alte Keimlingsgenerationen vor- 
handen. Sie entwickelten sich rasch 
zu typischen Derbesia - Pflanzen; 
nach 3 Monaten waren sie zu reich- 
verzweigten Büscheln von etwa 3cm 
Höhe herangewachsen. Sporangien 
wurden bisher noch nicht gebildet. 
Zum zweitenmal traten Keim- 
linge in einem Schälchen auf, in 
dem männliche und weibliche Pflan- 
zen am Tage vor der Entleerung 
der Gameten vereinigt wurden. Die 
Entwicklung der Keimlinge stimmt 
völlig mit der von HOLLENBERG ge- 
gebenen Darstellung überein. Seine 
Abbildungen von älteren Keimlin- 
gen (Taf.3, Abb.31 und 32) können 
Abb 4. KeimlingeausZygoten von Halicystis jetzt, nach der Kenntnis des Zu- 
im Alter von etwa 5 bzw. 19 Tagen. s 
(Vergr. 35fach.) sammenhanges, ohne weiteres als 
Derbesien angesprochen werden. 
Aus dem Kulturversuch geht klar hervor, daß Halicystis und Derbesia 
zwei verschieden gestaltete Generationen eines Entwicklungskreises dar- 
stellen, wobei Halicystis die geschlechtliche, Derbesia die ungeschlechtliche 
Generation ist. Es war naheliegend, und die Vermutung wurde auch 
schon mehrfach geäußert, daß Derbesia lediglich ein Sporophyt sei, und 
daß die dazugehörige gametophytische Pflanze noch aufgefunden werden 
würde. Eine zytologische Bestätigung dieser Zusammengehörigkeit ist 
noch nicht abgeschlossen. 





Systematische Betrachtungen. 

Die Feststellung, welche verschiedenen Arten von Derbesia und Hali- 
cystis zusammengehören, muß weiteren Züchtungsversuchen vorbehalten 
bleiben. Ebenso bleibt abzuwarten, wie sich das Zahlenverhältnis der 
3 bisher bekannten Arten von Halicystis zu der größeren Anzahl von 
Derbesia-Arten klären wird. 
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Die vorliegende Untersuchung erweist die Zusammengehörigkeit von 
Halicystis ovalis (LYNGB.) ARESCH. und Derbesia marina (LYNGB.) KJELLM. 
Dieses Ergebnis wird noch durch das gleiche Verbreitungsgebiet dieser 
Arten bestätigt. Beide Algen kommen in kälteren Meeresteilen vor, ihre 
Verbreitung erstreckt sich auf die skandinavische Küste, die Faeröer, 
Schottland und die nördliche pazifische Küste Nordamerikas. Sie erreichen 
in Europa bei Helgoland ihren südlichsten Standort. Halicystis ovalis 
wurde zwar auch für Biarritz und die Canarischen Inseln (SAUVAGEAU, 
1912, S. 50) angegeben, doch begründet FELDMANN (1937) seine Ansicht, 
daß die dort vorkommende Art zu Halicystis parvula ScHMITZ gestellt 
werden muß. 

Nach Kuckuck (1894) kommt D. neglecta BERTHOLD bei Helgoland 
vor; die Chromatophoren dieser Art „sind sehr klein, länglich-rhombisch 
und besitzen kein Pyrenoid“. Kuckuck vermutet aber nach seinen Be- 
obachtungen auch das Vorhandensein der ,,echten Derbesia marina‘ bei 
Helgoland. Aus Herbaretiketten geht unzweifelhaft hervor, daß er 
darunter nur die von LYNGBYE als Vaucheria marina bezeichnete Alge 
verstanden haben kann, nicht Derbesia marina SOLIER = D. tenuissima 
(De Not.) CRouAN. Die mir bisher vorliegenden 3 Proben (Anwuchs an 
Betonblöcken aus mehreren Metern Tiefe, 1935, das Kulturmaterial 1937 
und ein reichlicher Bewuchs in einem großen Becken des Schauaqua- 
riums in diesem Jahre) gehören sämtlich zu Derbesia marina (LYNGB.) 
KJELLM. Das Aussehen der Pflanzen in meinen Kulturen war etwas 
verschieden, manche waren von kräftigerem Wuchs, andere recht zart. Die 
dicksten Fäden hatten einen Durchmesser von 50 u. Als charakteristisches 
Merkmal für D. marina und zum Unterschied gegen D. tenuissima wird 
von KJELLMAN (1897) die Bildung einer kurzen Zelle an der Basis der 
Seitenzweige angegeben. Diese Basalzelle konnte ich, wenn auch nicht 
regelmäßig, bei meinem Material auffinden. 

Von Derbesia neglecta BERTH. unterscheiden sich meine Pflanzen durch 
die Größe der Chromatophoren: Derbesia neglecta BERTH. hat nach ERNST 
(1904) kleine, scheibenförmige Chromatophoren von 1,5—3,5 u Länge 
und 0,5—2,5 u Breite, während meine Pflanze spindelförmige, meist 8—10 u 
lange und 2—3 u breite Chromatophoren hat. Pyrenoide fehlen, was 
sie von D. tenuissima unterscheidet. Schließlich liegt auch die Größe 
der Sporangien ganz innerhalb der von den- verschiedenen Autoren für 
D. marina angegebenen Schwankungsbreite. Die Länge schwankt 
zwischen 150 und 200 u (Durchschnitt 165 «), die Breite zwischen 65 und 
80 u, (Durchschnitt 72). Die Anzahl der in einem Sporangium gebil- 
deten Schwärmer übersteigt 20. 

Der zwischen Halicystis und Derbesia aufgefundene Zusammenhang 
wirkt sich an mehreren Stellen des Systems der Chlorophyceae aus, 
denn die unvollständigen Kenntnisse über die Entwicklung und Fort- 
pflanzung dieser beiden Gattungen machten auch ihrer systematischen 
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Einordnung Schwierigkeiten. Zunächst muß die Stellung von Halicystis 
bei den Valoniaceen (PRINTZ, 1927) endgültig aufgegeben werden. Eben- 
sowenig ist die Vereinigung von Halicystis mit Protosiphon in einer Familie 
der Protosiphonaceae (West, 1916) gerechtfertigt. Vielmehr muß Hali- 
cystis nach dem Vorschlage von SmitH (1929) als Typus einer eigenen 
Familie gelten (Halicystaceae, besser Halicystidaceae), in die auch die 
Gattung Derbesia einzureihen ist. In der Familie der Derbesiaceae bleibt 
nach dem Ausscheiden von Derbesia nur noch die Gattung Bryobesia 
WEBER VAN Bosse übrig. Unsere Kenntnisse von dieser Gattung sind 
jedoch so lückenhaft, daß ihre Einordnung bei den Derbesiaceen nur eine 
Verlegenheitslösung war. Da aber diese Familie ohnehin keine Berechti- 
gung mehr hat, schlage ich vor, Bryobesia als Gattung unsicherer Stellung 
den Halicystidaceae anzureihen. 


Zusammenfassung. 
1. Derbesia marina (LYNGB.) KJELLM. gehört mit Halicystis ovalis 
(LynGB.) ARESCH. in einen Entwicklungskreis. 
2. Daraus ergeben sich für die Systematik der Chlorophyceen einige 


Folgerungen: 
a) die Familie der Derbesiaceae verliert ihre Berechtigung. 


b) Halicystis gehört weder zu den Valoniaceae noch zu den Proto- 
siphonaceae, sondern bildet nach dem Vorschlage von G. M. SmItH den 
Typus einer eigenen Familie der Halicystidaceae. 
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AEROBE GÄRUNG IN AKTIVEN PFLANZLICHEN MERISTEMEN. 


Von 
W. RuHLAND und K. RAMSHORN. 


Mit 5 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. August 1938.) 


Einleitung. 

In einer früheren Mitteilung hat der eine von uns in Gemeinschaft 
mit ULLRICH (RUHLAND und ULLRICH, 1936) erstmalig über die Erschei- 
nung berichtet, daß abgetrennte junge und im Wachstum begriffene 
Pflanzenteile verschiedenster Art (Blätter, Blüten, Cambium usw.) einen 
mehr oder weniger, zum Teil beträchtlich über 1 liegenden Respirations- 
quotienten zeigen. Diese bisher der Beobachtung entgangene Erschei- 
nung ist um so bemerkenswerter, als die Quotientenwerte der ausge- 
wachsenen Pflanzenzellen unter normalen Bedingungen, insbesondere bei 
unbehindertem Luftzutritt, ganz allgemein sehr nahe an, und zwar meist 
etwas unter 1 liegen. Diese letztere Tatsache ist schon aus der älteren 
Literatur, insbesondere auch der französischen, bekannt und ist mit ein- 
wandfreien Methoden erst neuerdings durch die extensiven Studien von 
E. G. PRINGSHEIM (1935) mit eigener, zuverlässiger Methode wieder 
bestätigt und bedeutend erweitert wurden. PRinGsHEIMs Ergebnisse 
decken sich in dieser Beziehung ganz mit denjenigen der seit etwa 
10 Jahren an den verschiedensten Pflanzen, Organen und Geweben 
durchgeführten, noch unveröffentlichten Versuche von RUHLAND und 
ULLRICH. 

Um so auffälliger war bei dieser Gleichförmigkeit älterer Gewebe die 
von den soeben genannten Autoren in Hunderten von Versuchen immer 
wieder gefundene Ausnahme, welche die jungen, noch wachsenden Gewebe 
in Gestalt erhöhter Quotienten darstellten. In der obenerwähnten Mit- 
teilung (RUHLAND und ULLRICH, 1936) ist eine erste gedrängte Übersicht 
über diese Beobachtungen gegeben worden, deren ausführlichere Dar- 
stellung in Bälde an dieser Stelle folgen soll. 

Aus zum Teil äußeren Gründen haben sich aber die Verfasser der vor- 
liegenden Arbeit entschlossen, schon vorher über weitere Studien zu 
berichten, welche sie seit Erscheinen der ersten Mitteilung (1936) der 
weiteren Erforschung der aéroben Meristemgärung gewidmet haben. 
Diese neuen Studien zielten weniger auf eine Bestätigung der früheren ab, 
welche einer solchen nicht bedurften, sondern strebten einen genaueren 
Einblick in den Gaswechsel der embryonalen Gewebe und die dem 
erhöhten Werte des RQ zugrunde liegenden Vorgänge an. 


Planta Bd. 28. 31 
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I. Der erhöhte Respirationsquotient als Ausdruck einer aéroben Gärung. 

Über 1 liegende RQ-Werte sind an sich natürlich noch kein Beweis 
dafür, daß die „Extra-Kohlensäure‘“ einem anaéroben Betriebsstoff- 
wechsel entstammt. Unter den vielfachen andersartigen Ursachen für ihre 
Entstehung wäre etwa die Reduktion von viel Nitrat zu zählen, wobei von 
WARBURG und NEGELEIN (1920) an Chlorella, von RUHLAND und ULLRICH 
(1929) an Blättern höherer Pflanzen das Auftreten von Extrakohlensäure 
nachgewiesen worden ist. 

Natürlich kann ferner auch ein über 1 erhöhter Quotient durch 
aérobe Veratmung eines relativ sauerstoffreichen Betriebsmaterials zu- 
stande kommen, wie es z. B. eine Anzahl organischer Säuren darstellen 
(RUHLAND und ULLricH 1936, S. 11f.). Daß die Mitwirkung solcher Vor- 
gänge bei der Atmung allerdings RQ-Werte — 7 ergeben sollten, wie 
sie im Extrem von uns beobachtet worden sind, ist stoffwechselphysio- 
logisch so gut wie ausgeschlossen. Gleichwohl ist der papierchemischen 
Phantasie ja keine Grenze im Ersinnen metabolischer, z. B. auch synthe- 
tischer Vorgänge in der jungen Zelle gesetzt, welche, wenn die Pflanze 
sie nur realisieren wollte, beliebig hohe Gaswechselquotienten zur Folge 
haben müßten. 

So ist denn schon in unserer ersten Arbeit (1936), die zwar nicht che- 
misch, wohl aber physiologisch einzig mögliche Auffassung vertreten 
worden, daß bei den durch Zellteilungen ausgezeichneten jungen Geweben 
eine zusätzliche aérobe Gärung im Spiele sei. 

Dies wollen wir im folgenden nunmehr auch chemisch dartun, zumal 
jeder Schritt zur Aufhellung der chemischen Grundvorgänge in der 
embryonalen Zelle wegen der dort in hohem Ausmaß stattfindenden 
Synthesen auch von stoffwechselphysiologischem Interesse sein muß, wie 
schon in der früheren Arbeit (RUHLAND und ULrriıcH 1936, S. 19f.) in 
großen Umrissen ausgeführt worden ist. 

Wenn diese zusätzliche ,,aérobe‘‘ Gärung nur die Folge beschränkten 
Sauerstoffzutritts wäre, denkbar etwa wegen fehlender oder noch zu 
kleiner Interzellularen, so würde man dieselbe freilich nicht als eine besen- 
dere Eigenschaft embryonaler Gewebe auffassen dürfen, da bei O,- 
Mangel auch jedes Dauergewebe zur partiellen intramolekularen Atmung 
übergeht. Das ist ja für die inneren Teile dicker fleischiger Früchte oder von 
Samen, das Innere von Cacteensprossen usw. schon öfter [GERBER (1896), 
Gustavson (1930, 1934) usw.] gezeigt worden. Stoffwechselphysiologisch 
würde es aber auch dann sehr bemerkenswert bleiben, daß regelmäßig 
gerade diese aktivsten, in ständigem Aufbau lebender Substanz und 
anderer organischer Stoffe befindlichen Zellen eine Gärung zeigen, deren 
Produkte eventuell zu Synthesen von Sekundärstoffen zur Verfügung 
stehen. 

Aber eine solehe Hemmung des Sauerstoffzutritts liegt offenbar gar 
nicht vor. Dafür spricht zunächst einmal die unerwartete Feststellung, 
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die später (S. 501) noch belegt werden soll, daß der Verbrauch des O, 
durch aktive embryonale Gewebe auch bei unbehindertem Zutritt zu 
Schnitten nicht größer, sondern offenbar erheblich kleiner ist als durch 
Dauerzellen. Entsprechende Beobachtungen haben auch CaLDWELL und 
MEIKLEJOHN (1937) an Schnitten von „jungen Pflanzen“ gemacht, die 
nach ihnen weniger O, aufnehmen als ältere. Wenn nun gar auch erhöhte 
O,-Drucke, ja reiner O, (RUHLAND und ULLRICH 1936) die aérobe Gärung 
jüngster Organe noch nicht zum Verschwinden zu bringen braucht, so 
wird man in der Auffassung bestärkt werden, daß die erstere irgendwie 
dem Wesen dieser Gewebe zugeordnet werden muß. Etwas ausführlicher 
wird diese Frage noch im geeigneten Zusammenhange (S. 508) erörtert 
werden. 

Die nunmehr zu besprechenden Versuche bezwecken den chemischen 
Nachweis der aéroben Gärung und zeigen unter anderem auch, daß diese 
nicht durch die Versuchsbedingungen veranlaßt wird, sondern normal 
im organischen Zusammenhang mit der Pflanze bei natürlichen Außen- 
bedingungen stattfindet. 

Für den Nachweis von Gärprodukten schieden die meisten bewährten 
Methoden aus, weil in unserem Falle dazu die Mengen der ersteren viel zu 
gering waren. Denn erstens ist die Masse der beim Präparieren gewinn- 
baren meristematischen Gewebe nur sehr klein, und zweitens werden unter 
den normalen aöroben Bedingungen, welche beim Nachweis erhalten 
bleiben mußten, die Gärprodukte im Stoffwechsel ständig schnell weiter 
verarbeitet, so daß jeweils immer nur Spuren davon angetroffen 
werden. 

A. Alkohol. 


a) Qualitativer Nachweis von Äthylalkohol in Meristemen. 


1. Jodoformkristalle. Am 20. 4. 36 wurde Cambium mit anhaftendem jüngstem 
Holz bzw. sekundärer Rinde, aus dem Freien von Tilia pubescens entnommen (4,3 g 
Frischgewicht) und sogleich zu Preßsaft verarbeitet, letzterem 10 ccm dest. Wasser 
zugegeben und mit AgNO, und NaOH versetzt. Das ganze wurde für die Dauer 
einer halben Stunde erhitzt, um die beim qualitativen Nachweis besonders störenden 
Aldehyde zu entfernen. Danach wurde etwa ?/, der Lösung sorgfältig überdestilliert 
und das Destillat in einer durch Kältemischung gekühlten Röhre aufgefangen. 
Dem auf etwa 50°C erwärmten Destillat (etwa 6 ccm) wurden JK-Lösung und KOH 
bis eben zur Entfärbung zugefügt. Nach Ausätherung der Lösung konnten wir bei 
diesem wie bei einem folgenden Versuch (21. 4. 36 mit 3,4 g Frischgewicht) deutlich 
die Abscheidung von Jodoform in sechsseitigen Tafelchen und sechsstrahligen 
Sternen mikroskopisch nachweisen. 

Im Spitzenmeristem von Wurzeln von Vicia Faba equina (7,2 bzw. 6,8 g Frisch- 
gewicht, Versuche vom 26. und 28. 2. 38) konnten in gleicher Weise Jodoform- 
täfelchen und sechsstrahlige Sterne erhalten werden. 

Indessen konnten wir in der Streckungszone derselben Wurzeln trotz Verwendung 
von viel Material (14 bzw. 12,3 g Frischgewicht) bemerkenswerterweise keine Reak- 
tion erhalten! 

2. Reaktion nach Drniczs. Wir erhitzten die Destillate wäßriger Preßsaft- 
auszüge (je 5ccm) mit 5ccm Bromwasser bis zur Entfärbung (höchstens 5 Min.) 


31* 
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auf dem Wasserbade, kühlten ab und entfärbten mit Natriumbisulfitlösung. Der 
zum Aldehyd oxydierte Äthylalkohol wurde sodann mit fuchsinschwefliger Säure 
nachgewiesen. [Für obige und diese Methode vgl. z. B. G. Krems (1932).] 

Versuch vom 22. 4. 36. Cambium (s. 0.) von Tilia pubescens (7,5 g). Die zwei 
Proben (je 5ccm) ergaben positiven Aldehydnachweis. 

Versuch vom 28. 2.38. Wurzelspitzen von Vicia Faba equina (4,5 g). Eine Probe 
(5 cem) ergab positiven Nachweis. 

von Vicia Faba equina (7,5 g). Zwei Proben (je 5 ccm) ergaben 

keinen Aldehydnachweis. 

Aus diesen Versuchen folgte somit das Vorhandensein von Äthylal- 
kohol in cambialem und Spitzenmeristem, dagegen sein offensichtliches 
Fehlen in der Streckungszone. 


b) Methodik der quantitativen Versuche. 

Eine verhältnismäßig sichere Methode zur Bestimmung von Alkoholen beruht 
auf der großen Bildungs- und Verseifungsgeschwindigkeit ihrer Salpetrigsäure- 
Ester. Nach FiscHer und Scumipt (1924, 1926) werden die leichtflüchtigen Ester 
in salzsäurehaltige Jodkaliumlösung übergetrieben, wo sie in Alkohol und salpetrige 
Säure zerfallen, deren letztere jodometrisch bestimmt wird. Dieses Verfahren 
gestaltete Ponnporr (1926, 1930) zu einer Mikromethode aus, die noch die Be- 
stimmung von Alkoholmengen unter 1 mg in wäßriger Lösung zuläßt. Die Anwen- 
dung dieser Methodik bei unserem Material empfahl sich deshalb, weil Aldehyde, 
Ketone, Säuren und auch Zucker auf die Bestimmung nicht störend einwirken. 
Das Prinzip der Methode besteht darin, daß die Nitrite der Alkohole gebildet 
und der wäßrigen Lösung durch Tetrachlorkohlenstoff entzogen werden. Ihre Be- 
stimmung erfolgt nicht durch die oxydativen, sondern durch die reduktiven Eigen- 
schaften der durch verdünnte Schwefelsäure aus den Nitriten freigemachten sal- 
petrigen Säure, die maßanalytisch ermittelt wird. Der Vorteil dieser Methode 
gegenüber derjenigen von FiscHER und ScHMipr liegt darin, daß man die Bestim- 

mung ohne Ausschaltung des 
Tabelle 1. Luftsauerstoffes durchführen 
kann, weil man die Bildung von 








Z Verbrauchcem| Gefundene Alkohol- NO vermeidet (vgl. PONNDORF 
Alkohol Me u Eat 109. 
in mg Theorie) Zur Nachprüfung der Me- 
thode stellten wir je 3 aufein- 
0,840 3,561 97,61 anderfolgende Bestimmungen 
0,840 3,547 ’ mit je 2 ccm einer wäßrigen 
0,840 3,539 96,90 Lésung von Athylalkohol mit 
0,921 3,752 93,70 42,01 bzw.46,06 mg in 1000,0ccm 
0,921 3,795 94,78 Wasser an. Der von uns ge- 
0,921 3,773 94,24 brauchte Alkohol war 98—99 % - 








iger Athylalkohol, der in der 
von PONNDORF angewendeten Weise mit CaO und Versetzen mit geschmolzenen 
Aluminiumäthylat entwässert wurde. 

Wie Ponnporr konnten wir eine 100%ige Ausbeute nicht erreichen. Ange- 
sichts des mehr qualitativen Zieles unserer Untersuchungen verzichteten wir auf 
die Ermittlung des von ihm angewendeten „Erfahrungsfaktors“ und begnügten 
uns mit den auf 100% der Theorie bezogenen Werten, da nach unseren Beobach- 
tungen der Faktor bei verschiedenen Mengen nicht konstant ist. Der Arbeitsgang 
unserer Untersuchungen verlief folgendermaßen: 

Das für die Untersuchung bestimmte Gewebe wurde aus dem Pflanzenteil heraus- 
gelöst und sofort in Gefäße gegeben, die wir durch Anblasen mit komprimierter 
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Kohlensäure oder mit Hilfe von Kältemischungen auf Temperaturen bis — 10° C 
brachten. Darauf wurde das Material schnell im gekühlten Mörser zerrieben und 
sogleich in bereitgestellte Destillationskôlbchen gegeben, in welchen sich 10 ccm 
dest. Wasser befanden. Die Destillation selbst erfolgte mit äußerster Vorsicht und 
langsam, das Destillat wurde hinter dem Wasserkühler durch das meist mit Eis 
gekühlte Rohr in ein langes Reagensglas geleitet, das wiederum in einer Kältemischung 
stak. Nach Übergang von etwa 6ccm Flüssigkeit wurde die Destillation abge- 
brochen. Dem Destillat entnahmen wir für die jeweilige Bestimmung 2mal 2 ccm 
und brachten je 2 ccm in einen Scheidetrichter von 20 ccm Inhalt. Die auf Aus- 
waschen geeichte Pipette spülten wir mit 2 ccm konz. NaCl nach und gaben die 
Lösung zum Trichterinhalt. Dazu kamen 4 ccm Tetrachlorkohlenstoff, 6 Tropfen 
30%ige Natriumnitritlösung und 5 Tropfen 7,5%ige Salzsäure (aus Büretten zuge- 
geben). Der weitere Verlauf der Bestimmung ist der alle Einzelheiten berücksich- 
tigenden Mitteilung Ponnporrs (1930) zu entnehmen. Mit jeder Bestimmung 
liefen Kontrollbestimmungen einher, welche den durch Reagentien (Tetrachlor- 
kohlenstoff) hervorgerufenen Blindwert zu ermitteln und in Rechnung zu setzen 
erlaubten. Für jeden Versuch wurden 2 Bestimmungen und 2 Blindbestimmungen 


durchgeführt. 
c) Der natürliche Alkoholgehalt embryonaler Gewebe. 
1. Mit dieser Methode wurde im Frühjahr 1936 zunächst das Cambium 
von Tilia pubescens in der Zeit seiner größten Teilungstätigkeit unter- 


sucht. Wir bestimmten den Alkoholgehalt 
Tabelle 2. Cambium von 








an Gewebe, das sofort nach der Entnahme LE 
gefroren wurde. Tilia pubescens. 
Das Versuchsmaterial besteht nicht aus Did “ +R 
reinem Cambiumgewebe, sondern es hafteten Frischgewicht 
ihm auch noch jüngste, im Differenzierungs- 11. 6.26 de 
stadium befindliche Holz- und Bastzellen an. 20. 6. 36 3.80 





Wir erhielten das Gewebe, indem wir 5—8jäh- 

rige Äste in etwa 30 cm lange Stücke zersägten, deren Rinde mit scharfen 
Messern bis in das Holz reichende Längsschnitte beibrachten und die 
Streifen mit einem Ruck abzogen. Auf dem Holzteil der Aststücke 
wie auf der Innenseite der Rindenschalen befand sich dann das glasig 
aussehende jüngste Holz- bzw. Rindengewebe mit bestimmten Anteilen 
von Cambiumzellen (Abb. 1). 

Im Frühjahr 1938 stellten wir einige Untersuchungen am Cambium 
von Syringa vulgaris an und fanden in dem sofort behandelten Material 
(von 3—4jährigem Stamm) 1,668 und 1,824 mg Alkohol pro 10 g Frisch- 
gewicht (2. 5. 38). Bei der Präparation des Gewebes konnten wir an Hand 
von stets vorgenommenen mikroskopischen Untersuchungen feststellen, 
daß sich die 5—8 Zellen starke Cambiumschicht zumeist auf der Rinden- 
innenfläche befindet und versuchten nun, durch Bestimmungen in den 
einzelnen Schichten, d.h. 1. Holz, 2. jüngstes Holz + eventuell Cambium, 
3. jüngste sekundäre Rinde + Cambium und 4. sekundäre Rinde ohne 
Cambium, einen Einblick in die Lokalisation des Vorgangs innerhalb der 
lebenden Pflanze zu gewinnen. 
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Tabelle3. Cambium von Syringa vulgaris. 





Jüngstes | Jüngste 
J Junge 
oe Holz mit | Rinde mit Ri 
Ho Cambium | Cambium nde 

















Alkohol (mg pro 10g Frischgewicht) 0,21 2,5 4,2 0,0 
TREO LE, Zu 1,29 1,38 mu 


Der Hauptanteil des gebildeten Alkohols (Tabelle 3) läßt sich in der 
Region der jüngsten sek. Rinde nachweisen, an welcher, wie schon 
bemerkt, sich meist das Cambium nach der Präparation des Materials 

8.R. 
8. R. 
































H. 
a b 


Abb. 1. Querschnitt durch den äußeren Rand des Holzkörpers (H.), das Cambium und die 
angrenzende sekundäre Rinde (s.R.). Der Pfeil deutet die Stelle an, welche beim Ablösen 
der Rinde zerreißt. a Syringa vulgaris. b Tilia pubescens. 


zu befinden pflegt. Eine gewisse Abwanderung des rasch permeierenden 
Alkohols in benachbarte Gewebe erscheint selbstverständlich. Vergleichs- 
weise sind, soweit untersucht, die respiratorischen Quotienten (RQ) 
wiedergegeben, die gleichzeitig als Maß der aéroben Gärung ermittelt 
wurden. 

In gleicher Weise untersuchten wir 6jährige Äste von Tilia pubescens 
(Tabelle 4). | 


Tabelle 4. Cambium von Tilia pubescens. 





Jüngstes Jüngste 
Junges | Holz mit | Rinde mit| junge 
. Cambium | Cambium 

















Alkohol (mg pro 10g Frischgewicht) . 1,65 1,66 2,38 1,36 
PN eters we ET, een, — 1,99 2,23 = 
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Die größte Menge des gebildeten Alkohols findet sich auch hier in der 
Region der cambialen Gewebe. Die im jungen Holz ermittelte Menge 
könnte man wieder auf Diffusionsvorgänge, die in der sekundären Rinde 
gefundene vielleicht auf die Teilungsvorgänge im Phellogen zurückführen 
(RUHLAND und ULLRIcH 1936, S. 17). 

2. Ein bequemer, in etwas größeren Mengen mit genügender Ge- 
schwindigkeit isolierbares embryonales Gewebe stellen Wurzelspitzen 
dar. Der weit über 1 hinausgehende RQ der Wurzelspitzen (s. d.) veran- 
laßte uns zu einigen Bestimmungen des Alkohols in diesen und den in der 
Streckung befindlichen anschließenden Geweben. 

Nach eintägigem Liegen der Samen von Vicia Faba equina in Wasser 
erwuchsen die untersuchten Wurzeln in feuchtem Sägemehl (Buche). 
Ihre 1—1,5 mm langen Spitzen wurden rasch mit einem scharfen Rasier- 
messer abgeschnitten, gewogen und der Untersuchung in der auf S. 474 
beschriebenen Weise zugeführt. 

Tabelle 5 zeigt, daß auch im älteren Stadium (das Alter der Wurzeln 
ist durch deren Länge angedeutet) die Wurzelspitzen noch Alkohol auf- 
weisen, die Streckungszone aber nicht. Bemerkenswert ist der in der 
jungen Wurzel größere Gehalt der Spitzen, der allmählich im Laufe 
der Entwicklung, und zwar wohl mit abnehmender Intensität der 
Teilungsvorgänge abzusinken scheint. 


Tabelle5. Alkohol in Spitzen und Streckungszonen der Wurzeln 
verschiedenen Alters bei Vicia Faba equina. 























Lä 

Kane se? 5 8—10 20 25—30 | 40-50 
Ballen oi. coed wats anh 1,82 1,31 1,28 1,04 0,99 
Streckungszonen ....:. = = 0,73 0,00 


d) Experimentell hervorgerufene Teilungsvorgänge und Alkoholbildung. 

Die später (S. 495) beschriebene, durch Heteroauxinwirkung bedingte 
Rindenwucherung bot einen anderen Weg, um den Zusammenhang zwi- 
schen Teilungsvorgän- 

















gen und Alkoholbildung Tabelle 6. Rinde von Tilia pubescens. 
darzutun. Es wurde mae ou ch Alkohol (mg) 
Stammrinde von Tilia "| Patum == Frischgewicht 
pubescens zur Zeit voll- 

andi h i 1 | 19. 2. 38 | normal (Winterruhe) 0,00 
—— har ‘4 eo 2 | 21. 2. 38 | normal (Winterruhe) 0,00 
ebensolcher, die durch 3 | 21. 2. 38 | Heteroauxin 1 : 1000 0,71 
Wuchsstoffzufuhr in 4 | 23. 2. 38 | Heteroauxin 1 : 1000 0,48 


Teilungstätigkeit ver- 

setzt war, auf Alkoholgehalt verglichen. Der Mengenanteil der sich 
teilenden Zellen am Gesamtmaterial war nur gering, die gefundenen 
Mengen erscheinen deshalb, selbst auf 50g Frischgewicht berechnet, 
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nur sehr klein, lassen sich aber bei der großen Menge verfügbaren 
Materials sicher nachweisen (Tabelle 6). 

Bei der Beurteilung der gefundenen geringen Mengen ist außer der 
schon erwähnten Weiterdiffusion zu benachbarten Geweben die rasche 
aörobe Weiterverarbeitung des Alkohols zu bedenken, von der ein Zwischen- 
produkt (Essigsäure) nachgewiesen werden konnte (S. 479ff.). 

Als Hauptergebnis kann herausgestellt werden, daß sich Alkohol in 
solchen Organ- oder Gewebsteilen nachweisen ließ, welche durch einen 
RQ > 1 ausgezeichnet sind (vgl. Teil II C.). 


B. Essigsäure. 

a) Methodik. 

Bei der Ermittlung der Essigsäure versprach nur ein empfindlicher und zu- 
verlässiger qualitativer Nachweis angesichts der geringen Mengen verfügbaren 
Materiales einen Erfolg. Daher suchten wir Essigsäure auf mikrochemischem Wege 
als Natrium-Uranylacetat im Preßsaft jeweils frisch entnommenen Gewebes zu 
ermitteln. Die Untersuchung der Eignung dieser Methode bestätigte die Er- 
fahrungen von KRÜGER und Tscurrscu (1929), wie auch der älteren Autoren, die 
das Auftreten des wasserfrei in regulären Tetraédern kristallisierenden Natrium - 
Uranylacetates in zu untersuchenden Lösungen verschiedenartiger Zusammen- 
setzung als unbedingt zuverlässiges Kriterium für das Vorhandensein von Essig- 
säure ansprechen. Die Sicherheit dieser Methode erscheint groß, wenn man die 
geringe Beeinflußbarkeit der Empfindlichkeit in Gegenwart anderer Säuren wie 
z.B. Äpfelsäure, Zitronensäure, Weinsäure oder Milchsäure in Betracht zieht. 

Zur Durchführung der Reaktion wurde ein Tropfen der auf Essigsäure zu 
prüfenden Flüssigkeit auf einen Objektträger gegeben und von der einen Seite 
her mehrere Kristalle von im Handel erhältlichem Natriumformiat, von der anderen 
Seite solche von frisch bereitetem Uranylformiat (nach der Vorschrift von KRÜGER 
und TscurrscH) an den Rand des Tropfens gebracht. Abhängig von der Menge 
der vorhandenen Säure bilden sich sofort oder nach etwa einer Minute die charak- 
teristischen Tetraéder des Natrium-Uranylacetates. Die Empfindlichkeit dieses 
Nachweises ist verhältnismäßig befriedigend, da die von KRÜGER und TscHIRscH 
angegebene Säuremenge von 0,5 mg im Tropfen auch von uns festgestellt werden 
konnte. Da dieser Weg zur Ermittlung von freier Säure führt, wendeten wir gleich- 
zeitig den Acetatnachweis nach KRÜGER und TscHIRCH mit Uranylformiatlösung 
an, dessen Empfindlichkeit wesentlich größer sein soll. Ebensowenig wie sie haben 
wir feststellen können, daß freie Essigsäure die Reaktion verhindert, wie BEHRENS- 
Key (1922) angeben. Die Form der auftretenden Kristalle weicht unter Umständen 
etwas von der strengen Tetraöderform ab, insofern die Ecken durch das Granatoöder 
abgestumpft sind, oder Formen entstehen, die verzerrte Tetraöder darstellen. Bei 
der mikroskopischen Untersuchung konnte die Struktur der oft sehr kleinen Kristalle 
mit Hilfe eines Polarisationsmikroskopes schnell und sicher auf Grund ihrer opti- 
schen Eigenschaften nachgewiesen werden. Bei jedem Nachweis wurde zur Kon- 
trolle 1 Tropfen dest. Wassers mit einigen Kristallen von Uranylformiat und Na- 
triumformiat angesetzt und beobachtet, um Irrtümern, die durch Altern der Reagen- 
tien eintreten können, vorzubeugen. 

Eine zweite empfindliche Methode zum Essigsäurenachweis war in der von 
Freie. (1935) angegebenen Bildung von Indigo gegeben, die wir der Sicherheit 
halber ebenfalls anwendeten. Bei der trockenen Destillation von Calciumacetat 
entsteht Aceton, das man auf alkalisches o-Nitrobenzaldehyd einwirken läßt. 
Nach primärer Bildung von o-Nitrophenylmilchsäureketon entsteht der Farbstoff 








BR 
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Indigo. Nach Feier soll auf diese Weise Essigsäure neben sämtlichen Mineral- 
säuren nachweisbar sein. 

Ausführung des Versuches. Die Probe wird mit Calciumcarbonat vermischt, sehr 
vorsichtig zur Trockene eingedampft und der Trockenrückstand in ein Glührôhrchen 
übergeführt. Das offene Ende des Glühröhrchens wird mit einem Filterscheibchen 
bedeckt, das mit einer frisch bereiteten alkalischen Lösung von o-Nitrobenzaldehyd 
getränkt ist, und eine Glaskappe über dieses Scheibchen gesetzt. Das Glasréhrchen 
wird in eine Asbestplatte gebracht und allmählich erhitzt. Das entstehende Aceton 
streicht an dem gelben Papierscheibchen vorbei und färbt es blau bis blaugrün an. 
Bei kleinen Mengen Acetat hebt man bei nicht sichtbarer Reaktion die Glaskappe 
mit dem darin befindlichen Filterscheibchen ab und tüpfelt das Papier mit einem 
Tropfen verdünnter Salzsäure an. Durch die Säure wird das gelbe Papier entfärbt, 
und die blaue Farbe des Indigo ist auf dem weißen Papier deutlich zu erkennen. 
Da wir einen Verlust von Aceton bei dieser Methode feststellen konnten, wählten 
wir einen anderen Weg des Nachweises. Das Glühröhrchen wurde, nachdem die Probe 
in dieses eingebracht war, am oberen Ende zu einer Kapillare ausgezogen, diese 
gebogen und in ein zweites Röhrchen eingeführt. Das letztere wurde mit alkalischer 
o-Nitrobenzaldehydlösung beschickt, unter dessen Oberfläche die Kapillare ragte. 
Das Glühröhrehen mit der Probe wurde sachte erhitzt, bis Gasblasen aus der Ka- 
pillare in die Nitrobenzaldehydlösung traten. Danach wurde die Flamme unter 
dem Glühröhrchen entfernt und die Kapillare aus der Flüssigkeit genommen. 
Nach Abkühlen des Glühröhrchens mit der Kapillare wurde diese erneut unter 
die Oberfläche der Lösung gebracht und das Glühröhrchen erhitzt. Nach mehr- 
facher auf diese Weise erfolgende Destillation des Acetons in die Benzaldehydlösung 
zeigte sich meist eine blaue bis blaugrüne Färbung derselben, wenn geringe Mengen 
von Essigsäure vorhanden waren (untere Grenze 0,5 mg Essigsäure). Da oft die 
Färbung eine Mischfärbung wurde, d.h. die gelbe Nitrobenzaldehydlösung mit 
dem gebildeten Indigo eine blaugrüne bis gelbgrüne Lösung bildete, wurde der 
Indigo mit einigen Tropfen Chloroform extrahiert und war in dem sich absetzenden 
Chloroform schön blau gefärbt zu erkennen. Bei Mengen unter 0,5 mg Essigsäure 
wurde die Kapillare durch eine kleine Fritte ersetzt, durch deren zahlreiche Poren 
das Aceton gepreßt wurde und mit großer Oberfläche mit der Nitrobenzaldehyd- 
lösung in Berührung kam. Nach mehrfacher Destillation einer Probe wurde die 
Fritte mit Chloroform extrahiert. 


1. Wir nahmen Untersuchungen auf Essigsäure zunächst an den 
Cambien von Syringa vulgaris (Tabelle 7) und Tilia pubescens (Tabelle 8) 


Tabelle 7. Syringa vulgaris. 























Alter des 
Nr. Datum Zweiges Gewebe Tetraéder Bemerkungen über Wetter 
(Jahre) 

1 | 15.4. 36 5—7 Cambium + sonnig, sehr warm 

2 | 15. 4. 36 2 Pe (+) ER Ps ER 

3 | 16. 4. 36 2 5 (+) A pf PR 

4 17. 4. 36 3 ” + ’ ” ” 

5 | 20. 4. 36 3 9s un ” 99 9 

6 y À 5. 36 ‘{ ” + ! ” ” ” 

7 | 15.5. 36 4 à En +e de hy 

8 | 25. 4. 36 7 = — kalt, 5—70C 

9 | 25. 4. 36 7 * (+) nachmittags, 8—14° C 
10 | 15. 4. 36 7 Holz — sonnig, sehr warm (4 Versuche) 
11 | 15. 4. 36 7 sek. Rinde o is ja » (4 Versuche) 
12 | 16. 4. 36 2 4 > — ” „ » (4 Versuche) 
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vor. Bei Syringa vulgaris und Tilia pubescens haften dem isolierten 
„Cambium‘ immer jüngste Zellen des Holzes und der Rinde an. ‚Holz‘ 
und „sekundäre Rinde‘‘ bedeuten die nächstjüngsten Gewebsteile ohne 





Abb. 2. Cambium von Tibia pubescens (mit 


jüngsten Holz- und Rindenzellen). 


Die 


weißen Punkte stellen die Tetraöder von 
tat dar. 





Carer 
aur y 


Cambium (beim Holz den jüngsten 
Jahresring). 

Ferner bedeutet: 

+ Tetraéder zahlreich nachweisbar, 
(+) Tetraéder in geringer Zahl, 
— keine Tetraéder. 

Ein etwas abweichend angestell- 
ter Versuch (14. 4. 36) mit einem 
4jährigem Zweige von Tilia pubescens 
sei noch besonders erwähnt. Es wur- 
den Querschnitte in Tropfen einer 


Tabelle 8. Tilia pubescens (4jähriger 
Zweig, je 4 Versuche, 11. 5. 36). 














Nr. Gewebe Tetraöder 
1 Cambium alle 4 + 
2 Holz alle 4 — 
3 sek. Rinde 3+,1— 


konzentrierten Lösung von Natrium- 
formiat und Uranylformiat gelegt. 
Die Flüssigkeitsmenge war so be- 
messen, daß der Schnitt eben mit 
der Lösung getränkt war. In 3 Fällen 


von 6 Präparaten ließen sich Tetraöder im Cambium (vgl. Abb. 2), in zwei 
auch in der sek. Rinde, und zwar unterhalb des Phellogens nachweisen. 


Tabelle 9. Syringa vulgaris. 6jährige Zweige. 





























Nr. | Datum Gewebe “ EZ Beste 
1 | 16. 5.38 üngstes Holz (+) — 6 

2 | 2.5.38 üngstes Holz — — 6 

3 | 19. 5.38 ii Holz — _ 4 

4 | 16. 5.38 Cambium, jüngstes Holz anhaftend + + 6 

5 2.5.38 Cambium, jüngstes Holz anhaftend + + 6 

6 | 16.5.38 | Cambium, jüngste sek. Rinde anhaftend| + + 6 

7 2.5.38 | Cambium, jüngste sek. Rinde anhaftend} + + 6 

8 | 16. 5. 38 altere sek. Rinde (+. = 6 

9 2. 5. 38 altere sek. Rinde — — 6 


2. SchlieBlich wurde noch auf Essigsäure nebeneinander sowohl mit 
der Natriumuranylacetat — wie mit der Tüpfelprobe nach Frc. geprüft: 


(Tabelle 9 und 10). 
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Tabelle 10. Tilia pubescens. 6jährige Zweige. 


























Nr. | Datum Gewebe Russe ne 
T J 
1 119. 5.38 jüngstes Holz — — 4 
2 |19. 5.38 Cambium, jüngstes Holz anhaftend — (+) 4 
3 |19. 5.38] Cambium, jüngste sek. Rinde anhaftend| + | (+) 4 
4 119. 5.38 ältere sek. Rinde (+) = 4 
5 | 15.11.37] Ruhendes Cambium nebst anhaftendem | — a 8 
jungem Holz und Rindenzellen 


Es bedeuten: T + bzw. J + Tetraéder bzw. Indigo gut nachweisbar, 
T (+) bzw. J (+) Tetraéder in geringer Zahl bzw. Indigo schwach 
nachweisbar, 
T — bzw. J — kein Nachweis von Tetraédern bzw. Indigo. 


3. Als Ergänzung zu den Versuchen Nr. 5 in Tabelle 10, wurde am 
26. 9.37 noch ein Versuch 5a mit ruhender Rinde eines 1ljährigen 
Tilia-Zweiges angestellt, welche (A) in ruhendem Zustand untersucht 
wurde und (B), nachdem sie durch Behandlung mit Heteroauxin zur Auf- 
nahme callöser Teilungstätigkeit veranlaBt worden war. Die Gewebe- 
proben von (B) waren ein Stückchen unterhalb der Fläche, auf welcher 
der Wuchsstoff aufgetragen worden war, entnommen worden. 

Ergebnis von Versuch 5a: A: T—, J —, 

B: T+, J(+). 

4. Schließlich wurde, ebenfalls an Tilia pubescens (Tjähriger, gut 
treibender Zweig), noch ein Temperaturversuch angestellt. Die sehr 
bedeutenden Unterschiede in der Cambiumtätigkeit eines Baumes auf 
der Sonnen- und Schattenseite sind bekannt. Am Versuchstage (22. 4. 36) 
betrug die Lufttemperatur im Schatten 26,2°C. Die Gewebetemperatur 
wurde mit Thermoelementen gemessen und auf der Sonnenseite (S) im 
Cambium um 2,9° C höher, auf der Schattenseite (Sch) um 1,44° C tiefer, 
auf der Halbschattenseite (H.Sch.) um 0,56° C höher als die Lufttempera- 
tur befunden. 

Ergebnis: S: T+, Sch: T—, H. Sch: T—. 


Aus allen diesen Versuchen geht hervor, daß bei Syringa wie bei 
Tilia namentlich im Cambium bzw. in der jungen sek. Rinde, die an 
das Cambium grenzt, Essigsäure nachweisbar ist. Im angrenzenden 
Holz läßt sie sich bei jüngeren Zweigen nicht, bei älteren Zweigen noch 
nachweisen, in älteren Jahresringen verlief die Probe negativ. In der 
Rinde ist sie in der Ruhezeit nicht, wohl dagegen zur Zeit der Phellogen- 
tätigkeit oder bei künstlich angeregter Teilungstätigkeit nachweisbar. 
Die höheren Temperaturen der Sonnenseite bewirken eine frühere Auf- 
nahme der Cambiumtätigkeit im Jahre, so daß sich dann dort zuerst auch 
Essigsäure nachweisen läßt. 

5. Die gute Vergleichsmöglichkeit der bereits erwähnten (Tabelle 5) 
physiologisch so verschiedenen Gewebearten der Wurzel, nämlich des 
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Meristems und der Streckungszone gaben uns eine weitere Möglichkeit, 
den Essigsäuregehalt sich streckenden und sich teilenden Gewebes zu 
untersuchen. Auch in den Wurzelspitzen fanden wir Essigsäure, und zwar 
in noch geringeren Mengen als im Cambium, so daß erheblich mehr 
Frischgewicht zur Herstellung von Preßsaft benötigt wurde. Wir nahmen 
für unsere Versuche Wurzeln von Vicia Faba equina, welche 25 mm lang 
waren, und fanden in Preßsaft aus 4g Frischsubstanz des Spitzen- 
meristems in 2 Versuchen T (+), in einem davon J (+) im anderen J—. 
In der gleichzeitig untersuchten Streckungszone ließ sich bei 8 Preß- 
saftproben aus je 4g Frischsubstanz weder mit der Uranylacetat- noch 
mit der FeısLschen Methode Essigsäure nachweisen. 


6. Wir unternahmen weitere Versuche, Essigsäure in jungen Organen 
nachzuweisen, bei denen wir bereits früher (1936) und auch durch neuere 
Messungen zum Teil beträchtlich über 1 liegende RQ-Werte ermitteln 
konnten. Im Preßsaft der Blatt- und Blütenknospen zahlreicher von uns 
untersuchter Pflanzen ließ sich in vielen Fällen ein positiver Essigsäure- 
nachweis mittels der Uranylacetatprobe beobachten. Die Ergebnisse seien 
kurz angeführt (Abkürzungen vgl. S.480). Blattknospen von Syringa 
vulgaris (12. 4. 37): Innere (jüngere) Blätter: In 4 Versuchen T+, in 
2 T—; äußere (ältere) Blätter: In 6 Versuchen T—. Blattknospen von 
Catalpa bignonioides (16. 4. 37; 5. 5. 37): Innere Blätter: In 8 Versuchen 
T +; äußere Blätter: In 4 Versuchen T—. Blattknospen von Chionanthus 
(7.5.37): Innere Blätter: In 4 Versuchen T (+); äußere Blätter: In 
2 Versuchen T—. Blattknospen von Rhus trilobata (5.5.37): In 5 Ver- 
suchen T+; äußere Blätter: In 2 Versuchen T—. Blattknospen von 
Ilex aquifolium (8. 5. 37): Innere Blätter: In 1 Versuch T (+); in 2 Ver- 
suchen T—; äußere Blätter: In 2 Versuchen T—. Blattknospen von 
Amorpha (7.5.37): Innere Blätter: In 3 Versuchen T +, in 1 Versuch 
T—; äußere Blätter: In 2 Versuchen T—. 


In den meisten Fällen ließ sich also Essigsäure in den inneren, d.h. 
jüngsten (zum Teil im Differenzierungsstadium befindlichen) Blättern 
nachweisen, in den Preßsäften der äußeren, älteren Blätter dagegen 
fiel die Reaktion negativ aus. 

Recht unregelmäßig fielen die Untersuchungen an Blütenknospen aus, 
die ebenfalls in aller Kürze mitgeteilt werden sollen: 


Junge Blütenknospen von Berberis aquifolium (14. 4. 37): In 2 Preß- 
saftproben T (+), in 3 Proben T—. Junge Blütenknospen von Primula 
off. (17.4.37): In 4 Proben T—. Junge Blütenknospen von Forsythia 
(14. 4. 37): In 3 Proben T—. Junge Blütenstände von Syringa vulgaris 
(15. 4. 37): In 3 Proben T +, in 5 Proben T—. Junge Blütenstände von 
Salix alba [männl. (12. 4. 37)]: In 2 Proben T (+), in 1 Probe T—, 
Junge Blütenstände von Rheum off. (11. 5. 37): In 6 Versuchen T—. 
Dieser ungleichmäßige Ausfall der Nachweise ist sicherlich angesichts der 
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doch erhaltenen positiven Nachweise auf den geringen Anteil meriste- 
matischer Elemente in den sich namentlich durch Streckung ent 
wickelnden jungen Organen zurückzuführen, die ja im frühesten Stadiun 
der Entwicklung für den Versuch praktisch nicht verwendbar sind. 

Im ganzen ist also aus diesen Versuchen zu ersehen, daß Alkohol un« 
Essigsäure immer gemeinschaftlich auftreten, und daß ferner ihr Auf. 
treten auf Gewebe mit erhöhtem RQ beschränkt ist. Wir schließen daraus, 
daß der über 1 erhöhte RQ (die Extrakohlensäure) wesentlich der Aus- 
druck einer aöroben Gärung ist. Die erwähnten beiden Stoffe werden 
offensichtlich sogleich in den weiteren Metabolismus einbezogen, so daß 
sie Zwischenprodukte desselben darstellen und jeweils nur in kleinen 
Mengen nachgewiesen werden können. 


C. Ursprung der Essigsäure. 

Als unmittelbare Quelle der Essigsäurebildung kam zunächst die 
dritte NEUBERGsche Vergärungsform in Frage, die auch das Entstehen 
von relativ viel Glycerin in sich schließen würde. Zur Realisierung dieser 
Gärung wären spezielle alkalische Reaktionsräume in der wachsenden 
Zelle zu fordern. In der Tat sind kleine Vakuolen mit alkalischer Reak- 
tion in Cambiumzellen von BAILEY und ZIRKLE (1931) nachgewiesen 
worden. Ob sie als solche Reaktionsräume dort in Frage kommen und 
nicht vielmehr das Plasma, und ob sie auch in anderen meristematischen 
Zellen zu finden sind, müssen wir dahingestellt sein lassen. 

Wir haben auch dem Auftreten von Glycerin unsere Aufmerksamkeit 
gewidmet, doch stehen einem sicheren qualitativen Nachweis die sehr 
geringe Empfindlichkeit der Methoden und die vermutlich jeweils nur 
winzigen absoluten Mengen Glycerins in dem nur spärlich erhältlichen 
Material entgegen. 

Viel wahrscheinlicher war uns die direkte aörobe Entstehung der 
Essigsäure aus dem Alkohol etwa durch seine Dehydrierung zum 
Aldehyd und weitere Dehydrierung des Aldehydhydrats zur Essigsäure. 

Zur Prüfung dieser Möglichkeit suchten wir einmal festzustellen, ob 
eine Alkoholdehydrase im embryonalen Gewebe vorhanden ist, und weiter, 
ob eine Aldehydrase die Oxydation des Acetaldehyds zur Säure ver- 
mittelt. Das Vorkommen einer Alkoholdehydrase in unserem Material 
war von vornherein wahrscheinlich (vgl. z.B. YAMAGATA und NAGAHISA, 
1937). 


a) Alkoholdehydrase. 


Die Methodik unserer Versuche lehnte sich an die von THUNBERG (1929) be- 
schriebene Arbeitsweise an. Die mit Methylenblau (als Wasserstoffakzeptor), mit 
Extrakt von Gewebebrei, Alkohol- oder Acetaldehydlösungen und Wasser (zum 
Ausgleich der Farbintensität) beschickten THUNBERG-Röhren wurden sorgfältig 
evakuiert und die Zeitspanne zwischen Herstellung des Vakuums und eingetretener 
Entfärbung ermittelt. 
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Wir isolierten die Gewebe möglichst rasch und brachten Mengen von 
2—7 g in einen weiten Mörser, in welchem sie — vorher zerrieben — mit 
der fünffachen Menge einer 0,87%igen Lösung von sekundärem Kalium- 
phosphat eine halbe Stunde hindurch gerieben wurden. Der dünne Brei 
wurde sodann zentrifugiert. Von den durch das Zentrifugieren gebildeten 
drei Schichten (untere Schicht mit festem Rückstand, eine mittlere mit 
der Lösung der verschiedenen Gewebebestandteile und eine obere Kahm- 
haut) wurde die mittlere abpipettiert und — stets in frischem Zustand — 
für die Versuchszwecke verwendet. Die angewendeten Lösungen waren 
eine wäßrige Methylenblaulösung 1: 30000, der Gewebeextrakt sowie 
m/10-Lösungen der Substanzen, die auf ihre mögliche Wirkung als Dona- 
toren zu untersuchen waren. Für jeden Versuch wurden fünf THUNBERG- 
Röhren angesetzt, in welche wir die in der Tabelle 11 angegebenen Mengen 
der verschiedenen Lösungen sorgfältig pipettierten. Zur Erreichung gleicher 
Farbintensitäten wurden verschiedene Mengen Wasser zu den Lösungen 
zugegeben. Die Entfärbungszeiten der anfangs gleich gefärbten Lösungen 
dienten als Werte für die Bemessung der Wirkung der zugesetzten Sub- 
stanzen [vgl. THUNBERG (1929)]. Die Wirkungsintensität der zugesetzten 


Tabelle 11. Prüfung einer alkoholischen Lösung (m/10) auf ihre 

Aktivierungsfähigkeit. Extrakt aus Cabium und anhaftenden 

jüngsten Holz und Rindenzellen von Syringa vulgaris. 4jähriger 
Zweig. Frischgewicht 7g. 


























Röhre Nr. 
1 2 3 4 5 
Methylenblau 1 : 30000 . . ccm 0,3 0,3 0,3 0,3 0,3 
Alkohol m/10 ...... ccm — 0,1 0,2 0,4 — 
NDS 1. 5, .15 ccm 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 
hate CRT he al a ccm 0,4 0,3 0,2 a 0,4 
Entfärbungszeit in Min.. . . . 178 105 75 95 184 
PR Me Tate EE ra — + 0,34 | +0,78 + 0,5 — 


Substanz J ist gleich 100 (4-5): wobei A die Entfärbungszeit der 


Lösungen mit zugesetzter Substanz und B die Zeit der Lösungen ohne 
zugesetzte Substanz darstellen; wirkt die Substanz verzögernd, so ist J 
negativ, wirkt sie beschleunigend, ist J positiv. 

Aus den Werten der Tabelle 11 ist eine beschleunigende Wirkung des 
Alkoholzusatzes zu erkennen, d.-h. wir dürfen auf das Vorhandensein von 
Alkoholdehydrase schließen. In dieser Weise stellten wir mehrere 
weitere Versuche mit Extrakten von embryonalen Geweben (Cambium, 
Wurzelspitzen), an, deren Ergebnisse in Tabelle 12 mitgeteilt werden; 
dort werden nur die aus den Primärzahlen errechneten J-Werte angeführt. 

Für das Cambiumgewebe wie das Wurzelspitzengewebe erweist sich 
Äthylalkohol in allen angestellten Versuchen als Donatorsubstanz. 
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Tabelle 12. Aktivierungskoöffizient J bei Zusatz von 0,1, 0,2 bzw. 

0,4 ccm einer m/10-Alkohollésung zu Ansätzen mit a) Extrakt von 

Cambiumgewebe (Cambium mit anhaftenden jüngsten Holz- und 
Rindenzellen), b) Extrakt von Wurzelspitzen. 

















a) Cambium. 
Frisch- 
ee pn 0,1 ccm J 0,2 cem 0,4 com 
Syringa vulgaris . . . 2 3,4 + 0,024 | +0,024 | + 0,040 
4 5,5 + 0,10 + 0,18 + 0,10 
4 7 + 0,34 + 0,78 + 0,50 
5 4 + 0,12 + 0,16 + 0,16 
5 5 + 0,18 + 0,24 + 0,16 
5 6 + 0,15 + 0,15 + 0,19 
7—8 3 + 0,51 + 0,39 + 0,50 
7—8 4,5 + 0,70 + 0,76 + 0,90 
Tilia pubescens . . . 11 2,3 + 0,38 + 0,38 + 0,71 
11 3,5 + 0,66 + 0,74 + 0,99 
b) Wurzeln 
Wurzel- Frisch- 
länge gewicht 0,1 ccm J 0,2 ccm 0,4 ccm 
mm g 
Vicia Faba major 15 1,8 + 0,13 + 0,15 + 0,15 
Lupinus albus... . 20 2,6 + 0,23 + 0,26 + 0,26 
30 2,1 + 0,06 + 0,10 + 0,10 
40 2,3 + 0,13 
10 3,5 + 0,22 

















In manchen Versuchen (Tabelle 12) steigt die aktivierende Wirkung bei 
höheren Konzentrationen des Alkohols, wie es auch THUNBERG (1929) 
beobachtet hat. Der verschiedenartige Ausfall der Versuche ist wiederum 
auf die physiologische Individualität der Gewebe zurückzuführen, deren 
verfügbare Frischgewichtsmengen nach dem vorhandenen Material so ver- 
schieden waren, daß sie 
nicht immer gleich ge- 
wählt werden konnten. 

Bisher sind solche 


Tabelle 13. 
Wurzel von Vicia Faba major (Länge 40 mm). 
Gewebeextrakt der ausgewachsenen Zone. 





Ohne Alkohol Je 0,2 ccm 





Dehydrasen bei höhe- (Kontrolle) | m/10 Alkohol 
ren Pflanzen fast aus- 
schließlich in Samen Röhre Nr... .... 1 2 








3 4 
Entfärbung in Stunden 8 8 8 8 
J 0 0 


und einigen besonders 
fleischig - voluminésen 
vegetativen Organen (Kartoffeln, Riiben) nachgewiesen worden, d. h. 
also in Fällen, wo ein wenigstens zeitweiliger O,-Mangel zum Teil 
Spaltungsatmung hervorrufen kann. Besteht ein solcher Zusammenhang, 
so wäre möglich, daß auch die wachsenden Gewebe mit ihrer zusätzlichen 
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Tabelle 14. Wurzeln wie Tabelle 13. aéroben Gärung und- 
Gewebeextrakt der Streckungszone. entsprechenden Alko- 
ER holbildung durch das 


(Kontrolle) | 2/10 Alkohol Vorkommen der Dehy- 
drase vor Dauergewebe 





nez te Stunden 11213 4 der gleichen Pflanze 
ram : ig: re LT hr Fr ausgezeichnet sind. 








+ 0,09 | + 0,09 Für eine Untersuchung 
diesesZusammenhanges 
eignen sich besonders Wurzeln. Erhöhter RQ, Alkoholbildung und 
Dehydrasevorkommen im Spitzenmeristem wurden schon (S. 477 und 485) 
Die ausgewachsene Zone hat einen RQ ~ 1, in ihr ließ sich keine 
Dehydrase mehr nachweisen (Tabelle 13). 
Dagegen hat die Streckungszone meist noch einen RQ von etwas über 
1 und läßt in der Tat auch noch eine schwache dehydrierende Wirkung 
erkennen (Tabelle 14). 


b) Aldehydrase. 

Daß die von uns (S.479ff.) in den embryonalen Geweben nachge- 
wiesene Essigsäure aus Acetaldehyd entstanden ist, liegt sehr nahe. 

Wir haben Acetaldehyd zu Extrakten aus Cambien und Wurzel- 
meristemen zugefügt. Es vergingen aber oft Tage, bis eine Entfärbung 
mit 0,1—0,4 cem einer m/10-Aldehydlôsung eintrat, während sie bei den 
Kontrollen (ohne Aldehyd) schon nach mehreren Stunden zu beobachten 
war. Wir wählten daher eine m/100-Lösung von Acetaldehyd, um die 
Verzögerung der Entfärbung festzustellen (Tabelle 15). In 7 Versuchen 
mit Cambien war übrigens die Verzögerungszeit nicht genau bzw. über- 
haupt nicht feststellbar. 


Tabelle 15. Aktivierungskoöffizient (J) mit m/100-Acetaldehydlôsung. 




















Frisch- Acetaldehydlösung (ccm) 
Gewebe gewicht 0.1 0.2 04 Bemerkung 
g J | J | J 
1. Cambium. 
Syringa vulgaris. . 2,5 —0,27 | —0,32 nicht | Zweig 4 Jahre alt 
entfarbt 
1,8 — 0,12 nicht nicht | Zweig 4 Jahre alt 
entfarbt | entfarbt 
Tilia pubescens . . 3,5 — 0,16 nicht nicht | Zweig 11 Jahre alt 
entfärbt | entfärbt 
2. Wurzelmeristem. 
Vicia Faba major . 3,5 — 0,52 — — Wurzellänge 10 mm 
1,5 — 0,14 — — Wurzellänge 20 mm 
2,3 — 0,07 — _ Wurzellänge 40 mm 
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Das aus Tabelle 15 ersichtliche negative Ergebnis kann an unserer 
obenerwähnten Ansicht über die Entstehung der Essigsäure nichts 
ändern. Daß unsere einfache Versuchsanstellung offenbar nicht genügte, 
wird klar, wenn man die ungewöhnlichen Schwierigkeiten bedenkt, denen 
BERNHEIM (1928) bei seinen wichtigen Untersuchungen über die Alde- 
hydrase des Kartoffelpreßsaftes begegnet ist. 

Wir haben weiter auch noch das Verhalten der Extrakte aus der 
Streckungszone und dem Dauergewebe der Bohnenwurzel bei Zusatz 
von 0,1 ccm m/100-Acetaldehydlösung studiert. Das Ergebnis war, daß 
bei Extrakt aus der Streckungszone noch eine Hemmung (nach 4 Tagen 
noch keine Entfärbung), bei solchen aus der ausgewachsenen Wurzelregion 
aber überhaupt keine Wirkung mehr zu beobachten war. Hier bleibt also 
nicht nur Alkohol-, sondern auch Acetaldehydlösung ohne jeden Einfluß. 

Zum Schluß sei noch erwähnt, daß, wie nach Obigem zu erwarten, 
unsere Versuche durch Zugabe von Alkohol (0,1 ccm m/10-Lésung) zu 
etwa 2,0 g fein zerriebenen, frischen Cambiumgewebes und Stehenlassen 
für 2 Stunden bei 19,8° C in geschlossenen Gefäßen mit der Uranylacetat- 
probe eine Vermehrung der Tetraöder, d.h. also eine zusätzliche Essig- 
säurebildung gegenüber dem Anfangsgehalt aus dem zugefügten Alkohol 
nicht erkennen ließen. 


IL. Der Gaswechsel. 

Die Erhöhung des RQ in ‚wachsenden‘ Pflanzengeweben über den bei 
Dauerzellen fast durchweg üblichen Wert von 1 [meist sogar mehr oder 
weniger unter 1, vgl. besonders MAQUENNE und DEmoussy (1913), 
PRINGSHEIM (1935)], hatte uns [RuHLAND und ULLRICH (1936)] die erste 
Veranlassung gegeben, auf eine dort neben der gewöhnlichen oxydativen 
Atmung einhergehende aérobe Gärung zu schließen, für welche im vorigen 
Abschnitt weitere experimentelle Belege mitgeteilt worden sind. 

Für diesen erhöhten Quotienten liegt ein umfangreiches Beweis- 
material aus den sich über ein Jahrzehnt erstreckenden Versuchen vor, 
über die der eine von uns in Gemeinschaft mit ULLRICH (1936) zunächst 
nur summarisch berichtet hat, und deren ausführlichere Darstellung die 
dritte Mitteilung dieser Reihe von Veröffentlichungen bilden soll. Hier 
sei nur daran erinnert, daß die gemessenen Werte des RQ, offenbar je 
nach dem quantitativen Anteil, den der Gaswechsel der wirklich ,,wachsen- 
den“ Partien an demjenigen des gesamten Untersuchungsobjektes hatte, 
nach der jeweiligen Intensität des „Wachstums“ sowie wohl auch der 
Individualität von Pflanzen- und Gewebeart von knapp über 1 bis hinauf 
zu 7 und vielleicht noch darüber hinaus reichten. Doch war die Messung 
dieser höchsten Werte mit unserer Methode (UR) nicht mehr möglich. 

Obwohl somit die Tatsache des in jungen Zellen erhöhten RQ und 
seine innere Beziehung zum Wachstum einer weiteren Bestätigung kaum 
noch bedurfte, haben doch auch die gegenwärtigen Verfasser noch eine 
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weitere, sehr erhebliche Zahl von Messungen angestellt, und zwar aus 
mehreren Gründen: 

Erstens sollte an geeigneten Objekten noch etwas genauer geprüft 
werden, ob der erhöhte RQ der „wachsenden“ Gewebe nur dem embryo- 
nalen (Teilungs-) Wachstum zu danken ist oder auch noch die Streckungs- 
phase auszeichnet, bzw. welcher Anteil am gemessenen Gesamt-RQ 
jeder von beiden Phasen schätzungsweise beizumessen ist, bei denen eine 
operative Phasentrennung nicht möglich ist. 

Sodann aber mußten vielfach deshalb wiederum Quotienten gemessen 
werden, um über die Eignung des für die in Abschnitt I dargestellten 
chemischen Untersuchungen benutzten Materials jeweils zuvor ein Urteil 
zu gewinnen. 

Drittens aber erschienen weitere Versuche erwünscht, um über den 
zeitlichen Ablauf von Atmung und Gärung während des Versuchs noch 
mehr Erfahrungen zu sammeln. 

Schließlich aber, und vor allem, mußten die Veränderungen im Gas- 
wechsel im Gefolge von Änderungen des inneren Zustandes der Objekte 
sowie von solchen der Außenbedingungen untersucht werden, um den 
Einblick in die kausalen Zusammenhänge zu vertiefen. 


A. Die Methode. 


Die überwiegende Mehrzahl der älteren Versuche, deren Ergebnisse 
auszugsweise in der ersten Arbeit (1936) mitgeteilt worden waren, waren 
nach der Methode von ULLRICH und RUHLAND (1928) angestellt worden. 
Diese Methode UR ermöglicht zwar sehr genaue Messungen von RQ, 
doch in jedem Versuch nur eine einzige. 

Es waren aber auch damals (1936) schon eine Anzahl von Messungen 
mit der von WARBURG angegebenen Methode (im folgenden mit W 
bezeichnet) angestellt worden, welche in einem Versuchsgange eine mehr- 
malige Bestimmung von Q,,, Qbo, und RQ, also das zeitliche Verhalten 
dieser Werte in Abschnitten des Versuches zu verfolgen gestattet. Dabei 
hatte sich fiir junge Gewebe ein zum Teil stark schwankender Ablauf des 
respiratorischen Gaswechsels herausgestellt. 


Beide Methoden haben nun fiir unseren Fall gewisse Nachteile. Die 
Methode W gestattet, da Qh, und Q, in verschiedenen Manometern 
und folglich an verschiedenen Materialteilen bestimmt werden miissen, 
nicht, die Individualität derselben zu berücksichtigen. Das UR-Verfahren 
ermöglicht zwar die Bestimmung der Werte an einem und demselben 
Material, setzt aber voraus, daß der RQ während des ganzen Versuches 
konstant bleibt, ohne darüber Aufschluß zu geben, ob dies der Fall ist. 
Auch der O,-Verbrauch sollte bei dieser Methode konstant bleiben, da 
er nur im letzten Drittel der Versuchszeit bestimmt werden kann. Wie wir 
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(vgl. unten) fanden, ist dies zum Teil nur sehr annähernd, bei manchen 
Geweben aber gar nicht der Fall!. 

Für gegenwärtigen Zweck war die W-Methode weitaus vorzuziehen, 
deren erwähnten Nachteile man durch Verwendung einer größeren Zahl 
von Schnitte oder Gewebsstückchen ausgleichen kann, so daß man 
zuverlässige Durchschnittswerte 
erhält. 

Zur Anwendung dieser Me- 
thode für Pflanzengewebe sei 
noch folgendes bemerkt: 

1. Verwendung von Lösungen. 
Die von WARBURG mit großem 
Erfolge, besonders für die Mes- 
sung von Q&s, benutzte RINGER- © 
Bicarbonatlösung ist für pflanz- 
liche Gewebe, wie wir schon 
früher (1936) fanden, nicht ver- 
wendbar, weilausdiesen während 
der Versuchszeit organische Säu- 
ren exosmieren und CO, in Frei- 
heitsetzen können, dasfalschlich 9 5% 2 #5 = 7 9 %5 120 135 150Min. 
in die Atmung einberechnet wer- Abb.3. Wurzelspitzen von Vicia Faba equina. 
den würde. Darüber hinaus muß Verlauf von RQ, Q,, und or Nach 60 Min. 
aber überhaupt tel der Bm ru rt Par 
zung von Lösungen irgend- Wurzellänge 8 mm. 
welcher Art, also auch bicar- 
bonatfreier, sehr kritisch verfahren werden. Selbst bei Beriicksichtigung 
der „Grenzschnittdicke‘ für reinen O, oder Luft [Warsure (1923), vgl. 
auch GENEVOIS (1929)] wird die O,-Versorgung leicht unzureichend, wenn 
das Objekt in der Lösung untertaucht und eventuell die Interzellularen- 
luft verdrängt wird. Wir haben in einem besonderen Versuch mit ganzen 
Wurzelspitzen von Vicia Faba equina die Wirkung des Zusatzes von 
Wasser auf das Verhalten des Objektes geprüft. Es befand sich zunächst 
60 Min. in feuchter Luft, die Größenordnung der Extrakohlensäurepro- 
duktion (Q%,,), Sauerstoffverbrauch (Q,,) und RQ wurden in Intervallen 
von 15 Min. fortlaufend gemessen. Nach 60 Min. ließen wir je 0,5 ccm 
dest. Wasser zutreten. Den alsbaldigen, sehr bedeutenden Abfall des 
Qo, sowie die Zunahme von Qo, und RQ zeigt anschaulich die Abb. 3. 

1 Daß gleichwohl die UR-Methode im allgemeinen größenordnungsmäßig richtige 
RQ-Werte zu bestimmen ermöglicht, ergibt sich daraus, daß die Abweichung der- 
selben von 1 schon im Zeitabschnitt t, festgestellt wird, also bevor das übliche 
weitere Absinken (S. 497) stattgefunden hat. Der O,-Verbrauch wird zwar erst 
im Endabschnitt t, gemessen, doch bleibt gerade Qo, (S. 501) während der ganzen 
Versuchszeit im Gegensatz zu abo, annähernd konstant. 
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In unseren vorliegenden Untersuchungen haben wir deshalb durchweg, 
wie schon früher (1936), ganz ohne Lösungen mit Luft gearbeitet. Diese 
wurde durch Filtrierpapier, das mit 0,1—0,3 ccm Wasser befeuchtet war. 
dampfgesättigt gehalten. 

2. Retention des CO,. In diesem Falle ist nur noch die ,,Retenticn’’ 
des CO, durch das Objekt zu berücksichtigen. Sie beruht bekanntlich 
auf chemischer Bindung (Chlorophyll, Carbonate, Zellsaft nahe dem 
Neutralpunkt oder alkalisch, Entbindungsträgheit des Atmungs-CO,) 
und der Löslichkeit des CO,. Die Retention des Ausgangsmaterials 
dürfte bei gewöhnlichen Objekten mit einem RQ — 1 nur in besonderen 
Fällen (grüne Gewebe in nächtlichem Zustand, annähernd neutraler Zell- 

saft) eine Rolle spielen. Bei großem RQ wird 

die Präparationszeit von Belang sein, d. h. die 

Retention zu Beginn entweder höher sein können 

oder sich mehr oder weniger an den CO,-Partial- 

druck der Luft angeglichen haben. Vernachlässigt 
„g man die Retention überhaupt, also diejenige zu 
S Beginn wie die zum Schlusse des Versuchs, so wird 
man in jedem Falle zu kleine RQ-Werte erhalten. 

Alle unsere unten mitgeteilten Zahlen enthalten 

diesen, zu unserem Ungunsten ausschlagenden 
Abb.4. Wurzelspitzenvon Fehler. Wir haben aber auch einige Male die 
dere TE Endretention bestimmt, welche infolge des im 
"CRAN toe Gefäß zur Messung von Qf, angestiegenen Par- 

Wurzellänge 8 mın. tialdruckes der CO, ziemlich erheblich sein kann. 

und wohl immer berücksichtigt werden muß, 

wenn es auf den absoluten RQ-Wert ankommt. Wir haben das retinierte 

CO, mit 2 bzw. 4%iger Phosphorsäure ausgetrieben, danach aber zum 

Teil noch einen weiteren geringen O,-Verbrauch beobachtet. Es dürfte 

somit der Zusatz eines jede prä- und postmortale Atmung verhindernden 
Giftes zur Säure in Zukunft geboten sein. 

3. Wahl der Zeitintervalle zwischen den Messungen. Inkonstanz des 
Verlaufs des O,-Verbrauchs, zum Teil eine sogar recht erhebliche, beob- 
achteten wir bei zahlreichen Messungen, wenn diese in Intervallen von 
10—15 erfolgten, zum Teil sogar noch bei solchen von 20 Min. Daß diese 
Intervalle zu kurz gewählt sind, um den Ausgleich kleiner Störungen in der 
Apparatur oder denjenigen zwischen Objekt und Gasraum zu ermöglichen, 
ergab sich vielfach daraus, daß die Durchschnittswerte je zweier auf- 
einanderfolgenden Messungen gut übereinstimmten. Wir haben in solchen 
Fällen unten nur diese Durchschnittswerte mitgeteilt, da die Inkonstanz 
des vitalen Vorganges ja nur eine scheinbare war. Es müssen also die Meß- 
intervalle für jedes Objekt richtig gewählt werden, was natürlich ins- 
besondere für die UR-Methode von der größten Bedeutung ist, da ja bei ihr 
von einem Intervall auf die ganze Versuchszeit extrapoliert werden muß. 


7 
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4. Präparationszeit. Im Laufe unserer Untersuchungen stellte sich 
heraus, daß eine längere Zeitspanne für die Vorbereitung (mühevolles 
Präparieren, Abschneiden der einzelnen Wurzelspitzen, Abwaschen, 
Wägen usw.) nachteilig ist; denn die RQ-Werte beschleunigt durchge- 
führter Versuche liegen viel höher. Dies mag zum Teil dadurch verursacht 
sein, daß in diesem Falle die der Messung entgehende Differenz der an- 
fangs und am Schluß retinierten Kohlensäure kleiner bleibt. Fast sicher 
ist aber auch, daß die aérobe Gärung der 
Objekte in ihrem natürlichen Zusammen- 
hange mit der übrigen Pflanze größer ist und 
nach der Isolierung absinkt. Wenigstens 
beobachteten wir so gut wie stets im Versuch 
ein sehr rasches Absinken der RQ-Werte mit 
dem Verbrauch des namentlich im Meristem 
knappen Betriebsmaterials (Abb. 4,5). Auch 
deshalb dürften die wahren RQ-Werte und | 
damit die aörobe Gärung nicht unbeträehtlich I 
höher anzusetzen sein, als unsere Zahlen an- 
geben. 

5. Vorwärmung. Besonders vorteilhaft er- , 
wies sich ein längeres Vorwärmen der Pflanze ©? * ed 
bis in die Nähe der Versuchstemperatur. RES tea Bete 
Dies geschah häufiger dadurch, daBsie6 Stun- vulgaris. Verlauf von RQ, Q,,, 
den vor dem Versuch in ein Zimmer für kon- und ao, nach beschleunigtem 
stante Temperatur gebracht wurde, das auf Ansatz des Versuches (Zeitver- 
etwa 26° C einreguliert war, d.h. auf die- ek 2 rer 
jenige Temperatur, bei der auch die mano- 
metrischen Messungen. ausgeführt wurden. Durch ein derartiges Ver- 
meiden von Temperatursprüngen, welche die Atmung merklich beein- 
flussen können!, ließ sich ein gleichmäßigeres zeitliches Verhalten der 
Werte in einem Versuchsgange erreichen. 

6. Absolute Größe der RQ. Daß der RQ durch Nichtberücksichtigung 
der CO,-Retention in unseren Messungen wohl durchweg zu klein ausge- 
fallen ist, wurde schon erwähnt. Der wahre RQ aörob gärender Gewebe 
dürfte besonders aber auch deshalb von uns viel zu klein befunden sein, 
weil er, wie sein rasches Absinken im Versuch zeigt, bereits während der 
Präparationszeit (vgl. oben) ständig sinken dürfte. Man wäre deshalb 
vielleicht sogar berechtigt, die Frage zu erheben, ob im organischen Zu- 
sammenhang der übrigen Pflanze und bei beständigem Zufluß von Be- 
triebsmaterial die eigentlichen Meristeme zur Zeit größter Aktivität nicht 
ausschließlich gären, ohne gleichzeitig zu atmen. Wir möchten uns eine 
solche Annahme nicht zu eigen machen, die wir freilich andererseits auch 
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1 Vgl. z.B. ZALESKI (1904). 
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nicht zu widerlegen vermögen. Daß jedenfalls unsere Zahlen für den 
RQ-Wert nicht Maximalwerte darstellen, ist ferner noch durch das Ver- 
halten des Materials zu erklären. 


7. Das Material. Frage des richtigen Stadiums. Sehr nachteilig wirkte 
es sich für alle Versuche aus, daß die Objekte niemals in einem streng 
vergleichbaren Zustande erhältlich waren. So verhalten sich das Cambium 
verschiedener Zweige und dasjenige desselben Zweiges je nach der 
Himmelsrichtung und wohl auch der vertikalen Entfernung vom Erd- 
boden verschieden. Das Entwicklungsstadium (die meristematische 
Aktivität) ist nur anatomisch einigermaßen beurteilbar. Trotzdem stößt 
man häufig auf unerwartete niedrige oder hohe RQ-Werte. Wenn das 
Teilungswachstum, wie im Wurzelmeristem, tagesperiodisch verläuft, 
kommt eine weitere Schwierigkeit hinzu. 

Zur mangelnden Kenntnis der Zeitpunkte der maximalen meristema- 
tischen Aktivität kommt nun noch der weitere erschwerende Umstand, 
daß das Material meistens noch insofern als entwicklungsphysiologisch 
uneinheitlich bezeichnet werden mußte, als es aus meristematischen und 
sich streckenden Elementen in verschiedenen Anteilen zusammengesetzt 
war. So konnten wir das Cambium immer nur zusammen mit jungen, 
sich differenzierenden Holz- oder Rindenzellen erhalten. Selbst an 
Wurzeln ist eine reinliche operative Trennung von Meristem und 
Streckungsgewebe nicht möglich, so daß eine entwicklungsphysiologische 
Analyse beider Entwicklungsphasen auf Grund des Gaswechsels nur 
annäherungsweise durchführbar ist. 


B. Anwendung der Methode. 


Die W-Methode wurde gemäß obigen Ausführungen folgendermaßen 
angewendet: Die Objekte wurden stets sorgfältig gewaschen, um eine 
Eigenwirkung des aus den verletzten Zellen austretenden Saftes auszu- 
schließen. Sie befanden sich stets im feuchten Luftraum der Atmungs- 
gefäße, nicht in irgendwelchen Lösungen. Die Feuchtigkeit wurde durch 
Einlegen kleiner, in die Böden der Gefäße passender Scheibchen von 
Filtrierpapier hergestellt, welche mit 0,1—0,3 ccm Wasser benetzt 
waren. Zur Absorption des CO, dienten 0,3 ccm 3%iger Kalilauge, 
welche auf flache Fächerchen von Filtrierpapier gegeben wurden. Diese 
ragten schräg in den Atmungsraum hinein und boten eine große absor- 
bierende Fläche. Nach Einbringen der Gefäße mit den Objekten in das 
Wasserbad wurde in der Regel in 15—20 Min. Druckausgleich in den Mano- 
metern erreicht und mit den Messungen begonnen. Aus bereits erwähnten 
Gründen wurden mehrere Versuche bei einer Zimmertemperatur vorbe- 
reitet, die der Untersuchungstemperatur weitgehend angeglichen war, so 
daß der Zeitverlust durch den Temperaturausgleich vermieden und so- 
gleich nach der Präparation der Objekte mit den Messungen begonnen 
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werden konnte. (Weitere methodische Hinweise im Teil C und auch 
noch im Anhang.) 

Mit dem Wechsel der Jahreszeit mußten jeweilig andere geeignete 
und in genügender Menge verfügbare Objekte ausfindig gemacht werden. 
Dabei traten die im Durchschnitt viel zu kalte Witterung des diesjährigen 
Frühjahres, welche die Entwicklung verlangsamte, und mehrmaligeschroffe 
Temperaturwechsel recht nachteilig in Erscheinung, welche den Ent- 
wieklungsablauf sehr ungleichförmig machten bzw. ganz unterbrachen. 
Immerhin ließen sich in zahlreichen Fällen RQ-Werte ermitteln, welche 
die früheren, meist nach UR angestellten Beobachtungen mit dem W-Ver- 
fahren bestätigten. 

Beispiele für unsere zahlreichen, sich vom Herbst 1937 bis zum Juni 
1938 erstreckenden Untersuchungen des respiratorischen Gaswechsels 
verschiedener Pflanzenorgane und -gewebe finden sich im Anhang zu 
dieser Mitteilung zusammengestellt, wo auch weitere Angaben über 
Präparation und Versuchsanstellung zu finden sind, soweit sie nicht im 
Text erwähnt wurden. Von den dort gesammelten Werten interessieren 
uns hier vorwiegend nur diejenigen für RQ und Q,,- 

Wir besprechen nunmehr einige wichtigere, den Gaswechsel betreffende 
Fragen, die wir der besseren Übersicht abschnittsweise getrennt behandeln, 
obwohl dadurch manchmal Zusammenhänge in den Hintergrund treten. 


C. Der Respirationsquotient, 

1. Lokalisierung der aéroben Gärung. 

Die Lokalisation von Alkohol und Essigsäure in unmittelbarer Cam- 
biumnähe und im Wurzelvegetationspunkt lassen schon erkennen, daß 
die meristematische Tätigkeit mit aérober Gärung verknüpft ist, und 
vermuten, daß die aktiven Meristeme den besonderen und vielleicht aus- 
schließlichen Schauplatz der letzteren darstellen. 

In dieser Vermutung werden wir bestärkt durch die schon von Rux- 
LAND und ULLRICH (1936) mitgeteilten RQ-Werte im Cambium, die über 
1 lagen, allerdings sehr rasch infolge Mangels an Betriebsstoffen auf unter 
1 abfallen. Wir haben in grundsätzlicher Übereinstimmung damit bei 
Syringa vulgaris im Cambium und den ihm unabtrennbar anhaftenden 
jüngsten Holzzellen am 23. 6. 38 als maximalen Wert des RQ 7,3 (Abb. 5), 
ferner 2,86 usw. gemessen. 

Die sekundäre Rinde ohne Cambium derselben Pflanze zeigte Anfang 
April 1938, als das Cambium bei sehr warmer Witterung schon in Tätig- 
keit getreten war und (wieder einschließlich jüngstem Holz) den Anfangs- 
RQ von 1,28 aufwies, nur denjenigen von 0,91. Schon diese spärlichen 
Angaben, die in der dritten Mitteilung noch durch zahlreiche analoge von 
RUHLAND und ULLRICH über den raschen Abfall des RQ vom Cambium 
aus nach Holz und Rinde zu ergänzt werden sollen, deuten mit Bestimmt- 
heit auf das Cambium als Produktionsort der Extrakohlensäure hin. 
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Klarheit darüber, ob diese, eventuell in geringerem Maße, auch noch 
in der Streckungszone gebildet wird, versprachen Wurzeln, bei denen 
diese Zone vom eigentlichen Meristem verhältnismäßig gut getrennt 
werden kann. Nach WAGNER (1936, 1937) ist die meristematische Zone 
im allgemeinen auf die Entfernung von 1—5 mm von der Wurzelspitze 
beschränkt. Wir trennten Keimwurzelspitzen von Vicia Faba equina 
auf 1—3 mm Länge ab. Die Spitzen der etwa 40 mm langen Wurzeln 
ergaben (8. 3. 38) den RQ = 1,46, die anschließende Streckungszone 
den RQ = 1,11. Offenbar war hier der trennende Schnitt noch durch 
das Meristem gegangen, oder in der Streckungszone selbst waren noch 
reichlich Teilungen im Gange. In dieser war beim gleichen Objekt (etwa 
15 mm Wurzellänge) am 3.11.37! nach Abtrennung längerer Spitzen 
nur der RQ = 0,91 gefunden worden. Bemerkenswert ist noch, daß in 
der Wurzelhalszone des erwähnten Materials vom 8. 3. 38 der RQ = 1,22, 
also wieder höher als in der Streckungszone gemessen wurde, sicherlich 
wegen der im Halsteil stattfindenden oder eben einsetzenden Nebenwurzel- 
bildung. Ein gleicher, weiterer Versuch, den wir noch unternahmen, 
verlief ähnlich: Die Wurzelspitzen zeigen RQ-Halbstundenwerte von 
1,40, 1,25, 1,20, die Streckungszone solche von 1,03, 1,01, 0,99, die Zone 
ausgewaschenen Gewebes solche von 0,99, 0,98, 1,01 und die Wurzelhals- 
zone solche von 1,07, 1,06, 1,06. In diesem Falle (22. 7. 38) zeigen die 
Streckungszone und die Wurzelhalszone weit geringere Werte als im zuvor 
angeführten Versuch (vgl. Anhang, B4—7). 

Einen weiteren Hinweis darauf, daß die aörobe Gärung auf das 
Teilungswachstum beschränkt ist, bieten außer manchen der später noch 
zu erwähnenden Versuche auch junge Blätter während der längsten Zeit 
ihrer Entwicklung. Im allerjüngsten, wohl noch ganz meristematischen 
Stadium hatten RuaLanp und ULLricH (1936) z. B. bei Blättern aus 
Syringa-Knospen RQ-Werte von sogar 7,2—2,1 gemessen, die bei der 
Weiterentwicklung bald auf etwa 1 und darunter absanken. Grund- 
sätzlich gleich hatten sich die Blätter anderer Pflanzen verhalten. Im 
Differenzierungsstadium, in welchem anfangs die Blätter auch noch kaum 
größer sind und nur noch vereinzelte Teilungen aufweisen, fällt deshalb 
der RQ des ganzen, noch sehr jungen Blättchens kaum verschieden von 
l aus. So maßen wir in dem ungünstigen Frühjahr 1938 RQ-Werte von 
0,97, 1,03, 1,06 für etwas ältere Blätter 0,92, 1,02. Der RQ bleibt im 
frühen Differenzierungsstadium, d.h. also in der Streckungszeit, klein, 
da der Mengenanteil sich teilender Zellen am Gesamtorgan klein ist. Die 
Streckung selbst ist also offenbar nicht mit aérober Gärung verknüpft. 
Wie bei Blättern während ihrer längsten Entwicklungszeit ist auch bei 


Rinden der Anteil meristematischer Elemente gering. RUHLAND und 
UzzricH haben daher an Rinden verschiedener Holzpflanzen meist 





1 In beiden Versuchen waren die Wurzeln bei etwa 22° C herangezogen worden. 
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RQ-Werte etwas unter 1 gefunden, in der AuBenrinde von Robinia vis- 
cosa mittätigem Phellogen einmal aber auch[ULLrRıc# und RUHLAND (1936)] 
die Werte 1,18 und 1,15, gegenüber nur 0,84 bzw. 0,94 der inneren, 
meristemlosen Rindenschichten. 

Die Größe des RQ wird außer durch den mengenmäßigen Meristem- 
anteil natürlich auch durch die meristematische Aktivität dieses Anteils 
beeinflußt. Dafür wurden oben schon junge Blätter als Beispiel heran- 
gezogen. Die zahlreichen früheren Erfahrungen in dieser Richtung werden 
z. B. durch das zeitliche Verhalten des Cambiums von Syringa bestätigt. 
Mit vorrückendem Frühjahr, also zunehmender Teilungstätigkeit, steigt 
auch der RQ des Cambiums. Die abgetrennten Cambien, denen immer 
jüngstes Holzgewebe anhaften bleibt, ergaben zu Beginn ihrer Tätigkeit 
(4.4.38) die RQ-Werte 1,28 und 1,15. Zur Zeit höchster Aktivität 
(23. 6. 38) wurde gemessen: RQ = 6,20 bzw. 2,86 (Anhang, A). 

Im Laufe der großen Wachstumsperiode erlischt allmählich das 
Längenwachstum der Wurzel, auch die meristematische Tätigkeit geht 
zurück. Zu verschiedenen Zeiten (September, November 1937, März 1938) 
maßen wir den Gaswechsel der Spitzenmeristeme verschieden langer 
(alter) Keimwurzeln von Vicia Faba equina.. Die gefundenen RQ-Werte 
für junge Wurzeln bis zu etwa 15 mm Länge lagen alle über 2 (2,17, 
2,58, 2,70, 2,83, 3,09). Bei älteren Wurzeln sank er ab: Länge 25 mm: 
RQ = 1,60, Länge 40 mm: RQ = 1,40, Länge 150 mm: RQ = 1,01 
(Anhang, B). 


2. Wirkung der Teilungsanregung auf den RQ. 

a) Rinde und Heteroauxin. Snow (1933) beobachtete, daß bei Zugabe 
von Heteroauxin auf die obere Schnittfläche dekapitierter Helianthus- 
Hypokotyle diese zum Dickenwachstum angeregt werden. GOUWENTAK 
(1936) zeigte, daß die Teilung und auch die Ausdifferenzierung der 
Cambiumzellen von Bäumen zu normalem Holz durch Zugabe von 
Heteroauxin in physiologischen Dosen erreicht werden kann (vgl. auch 
Söpıne 1937). Wir suchten einen gleichen Effekt bei Stammstücken 
von Tilia pubescens durch Heteroauxinapplikation zu erreichen, um den 
Gaswechsel der zur Teilungstätigkeit angeregten Gewebe zu studieren. 

Wir gingen vor, wie folgt: Ein l4jähriger Zweig von Tilia pubescens 
wurde zu Anfang Oktober 1937 in 20 cm lange Stücke zersägt, und die 
Stücke an ihrem Ende mit scharfem Messer geglättet. Auf 3 Stücke 
wurden apical 4 g Lanolin, auf 3 weitere je 4 g Wuchsstoffpaste (Lanolin 
+ Heteroauxin 1:1000) aufgetragen. Alle Stücke wurden in Gläser ge- 
bracht, die etwa 3 em hoch mit Wasser beschickt waren und im Gewächs- 
haus bei einer Temperatur von 19,7°C standen. 

Während sich die Kontrollen äußerlich nicht veränderten, zeigten die 
Versuchsstücke sämtlich Gewebewucherungen: Das Cambium war durch 
Teilung und Streckung innerhalb 3 Wochen auf die dreifache Dicke und 

















496 W. Ruhland und K. Ramshorn: 
auch die Rinde durch Teilungen im Bereich der primären Markstrahlen 
und des Phellogens ähnlich stark angeschwollen. Auffällige Wucherungen 
zeigten die Lentizellen. Der RQ betrug, nach dem Stundendurchschnitt 
der Atmungsversuche berechnet, am 25. 10. bei den Kontrollstückchen 
0,90, bei den behandelten 1,28. Zwei Tage später bei ersteren 1,08, bei 
letzteren 1,53 (Anhang, C). 

Im Gegensatz zu Bonner (1936), der aber wohl mit Schnitten von 
kaum noch wachsenden Koleoptilen gearbeitet hat und lediglich eine 
Intensitätserhöhung der Atmung bei gleichbleibendem RQ gefunden hat, 
stellen wir also eine deutliche Steigerung des letzteren durch Heteroauxin 
fest. 

b) Wurzeln und Heteroauxin. Wurzeln von Vicia Faba equina wurden 
am 22. 9. 37 teils auf 4% Agar, der Heteroauxin 1:10000 enthielt, teils 
auf Gelatine ohne solches aufgesetzt. Untersuchung des Gaswechsels der 
Spitzenmeristeme nach 3 Stunden bei den behandelten ergab den RQ- 
Halbstundenwert — 3,32, bei den unbehandelten Kontrollen 2,17. Das 
Meristem war also noch zu weiterer Steigerung der aöroben Gärung an- 
geregt worden (Anhang, D). 

c) Wundhormone und ähnliche. Im Verfolg der bekannten Studien 
HABERLANDTs (1923) über Nekrohormone hatte Orsös (1936) gefunden, 
daß durch Hitze koagulierbares Kohlrabieiweiß unter sterilen Bedin- 
gungen und auch Tyrosin Zellteilung und -wachstum auslösen. 

Unsere Versuche wurden am 28. und 29. 9. 37 nach ORsös angestellt. 
Kohlrabischnitte wurden in PETri-Schalen steril auf Scheiben von Agar 
gelegt und mit weiteren Scheiben von Agar bzw. Agar + 0,05% Tyrosin 
bedeckt und nach 36 Stunden (Temperatur 19,5°C) untersucht: Zahlreiche 
Teilungen bei den Versuchsschnitten, sehr wenige nur bei den Kontrollen. 
[Nach WEHNELT (1927) regt schon Agar schwache Zellteilungen an.] 
Der RQ betrug im Halbstundendurchschnitt der Atmungsversuche: 
Kontrollschnitte am 28.9.: RQ = 0,92. Drei Versuche mit Tyrosin- 
schnitten: am 28.9.: RQ = 1,24, am 29.9.: RQ = 1,38 bzw. 1,40. 
Offenbar muß also auch hier der RQ der sich teilenden Zellen allein 
beträchtlich über dem für die ganzen Schnitte gemessenen Werten 
gelegen haben. 

Besonders günstig schien das die Innenseite der Hülse von Phaseolus 
überziehende, intakte Wassergewebe nach Untersuchungen WEHNELTs 
(1927) und Josts (1935), welches auf Bohnensaft innerhalb weniger Tage 
mit mehr oder weniger starker Kallusbildung zu reagieren pflegt. Eine 
Einheitlichkeit der Reaktion auf Saftzugaben (1—2 Tropfen, etwa 10 mg) 
konnte bei unseren Versuchen wie bei Jost nicht beobachtet werden. 
Dieser Mangel beruht sicherlich auf der uneinheitlichen Entwicklung 
der Früchte wie der jeweils unbekannten Zusammensetzung des aus 
klein geschnittenen, gemörserten und gekochten Bohnen stammenden 
Saftes (Filtrat). Bei Wirkung des Bohnensaftes konnte mikroskopisch 








Aérobe Gärung in aktiven pflanzlichen Meristemen. 497 


eine Teilungstätigkeit von durchschnittlich zwei Parenchymschichten fest- 
gestellt werden. 

Versuche nach WEHNELT am 29.9. und 22. 10.37. Tropfen von ge- 
kochtem Bohnensaft, als Kontrolle solche von Wasser werden auf das 
genannte Wassergewebe gebracht. Auch Wasser allein übt eine schwache 
Anregung aus. Teilungen nach 24 Stunden am Versuchsmaterial deutlich 
erkennbar. Untersuchung des Gaswechsels bereits nach 3 Stunden: 
Versuch vom 29.9.: Kontrollschnitte: RQ = 1,13, Versuchsschnitte: 
RQ = 1,55, Versuch vom 22.10.: Kontrollschnitte: RQ = 1,08, Ver- 
suchsschnitte: RQ = 1,70 (Stundenwerte Anhang E). 

3. Wirkung der Vorratsmenge an Betriebsmaterial nach Ausschluß 
der Zuleitung auf den RQ. 

Bei Versuchen mit Cambiumgewebe und Wurzelspitzen kann man so 
gut wie stets einen Abfall der RQ-Werte in den aufeinanderfolgenden 


Tabelle 16. Wurzelspitzen von Vicia Faba. 



































Halbstundenwerte : Halbstundenwerte 
Datum je eines Versuchsganges Datum je eines Versuchsganges 
1 2 3 1 2 3 
22. 9. 37 2,17 1,83 1,47 3.11.37] 3,09 2,85 2,81 
20. 9. 37 2,58 2,12 1,94 8. 3.38] 1,46 1,33 1,28 
29. 9. 37 2,70 2,32 2,00 21. 6.38] 2,83 2,72 2,30 


MeBintervallen beobachten, der sich bei Berücksichtigung der jeweiligen, 
mit der Versuchsdauer natürlich etwas steigernden CO,-Retention gegen- 
oe eee FERN Tabelle 17. Cambien. 

gen allerdings etwas er- 











maBigen wiirde. Nach- Pflanze Daten (ents 
stehend (Tabelle 16 und 1 2 3 
17) einige Beispiele. er 
A à Tilia pubescens . . 9. 5. 38 | 1,50 | 1,32 _ 
Ganz die gleichen ” 2. 6.38 | 237 | 201 | — 
Erfahrungen über den  Syringa vulgaris. . | 4.4.38 | 1,28 | 1,15 | — 
- 23. 6. 38 | 6,20 | 2,38 | 1,72 
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raschen Abfall der Quo- 2 286 | 1.47 
tienten bei derartigen 
abgetrennten jungen Geweben hatten schon in der ersten Arbeit Rux- 
LAND und UzLLRICH (1936, S. 17f.) gemacht und in Übereinstimmung 
mit MAQUENNE und Demovussy (1913) durch den raschen Schwund der 
geringfügigen lokalen Mengen an normalen Betriebsstoffen erklärt. Auch 
neuerdings weisen CALDWELL und MEIKLEJOHN (1937) wieder auf den 
unzureichenden Kohlenhydratvorrat in Schnitten junger Organe als 
Erklärung für manche Beobachtungen hin. 

Es scheint uns nun sehr bemerkenswert, daß dieses Absinken des RQ 
mit rasch abnehmenden Betriebsmaterial in erster Linie durch die ab- 
nehmende Produktion von Extrakohlensäure (R%o,) zustande kommt, 
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während die Sauerstoffkonsumption (Q,,) gelegentlich zwar auch etwas 
sinkt, durchschnittlich aber etwa gleich bleibt oder mitunter sogar etwas 
ansteigt. Besondere Versuche als Beleg an dieser Stelle anzuführen, 
erübrigt sich bei dieser, wenigstens für Cambien und Spitzenmeristeme ganz 
allgemeine Erscheinung. Man vergleiche dafür den Abschnitt II D (S. 501) 
und die Protokolle im Anhang A und B oder auch die Abb. 2, 3 und 4. 
An sich könnte natürlich eine RQ-Senkung auch durch Übergang zur 
Eiweißatmung mit veranlaßt sein. Eine solche wird gewöhnlich ange- 
nommen, wenn ein ursprünglich etwa 1 betragender RQ mit der Zeit 
noch tiefer sinkt. Die dafür erforderlichen Zeiten sind im allgemeinen 
aber längere als die hier angewendeten. 


Das, was sinkt, ist also im wesentlichen die aörobe Gärung bei etwa 
konstant bleibender Atmung! Die Abstoppung beschränkt sich also mehr 
oder weniger auf denjenigen Teilvorgang, der mit dem weitaus größeren 
Materialverbrauch arbeitet, denn für die Bildung von Extrakohlensäure 
aus der Gärung ist bekanntlich die dreifache Menge Kohlehydrat erforder- 
lich als für die gleiche Menge Atmungskohlensäure. Es hat sich deshalb 
auch als günstig herausgestellt, die Versuche möglichst rasch zu präpa- 
rieren. Eine längere Vorbereitungszeit (vgl. S. 491) setzt den RQ herab, 
wie einzelne Versuche mit kürzerer Präparationszeit (Abb. 5) durch An- 
setzen von nur 2 Manometerpaaren erkennen ließen. 


Andererseits machen solche Erfahrungen es uns, wie erwähnt, wahr- 
scheinlich, daß die aörobe Gärung der in natürlicher Verbindung mit der 
übrigen Pflanze befindlichen Meristeme noch größer ist, als aus unseren 
Messungen mit abgetrenntem Gewebe zu entnehmen ist. 


Ein weiteres lehrreiches Beispiel der Bedeutung der jeweiligen Menge 
des Betriebsmaterials für die aérobe Gärung findet sich in dem dem 
Temperatureinfluß behandelnden Abschnitt 4. 


4. Einfluß der Temperatur. 

Fast alle unsere Messungen des Gaswechsels sind bei annähernd der 
gleichen Temperatur (um 26°C) vorgenommen worden. Das gilt auch von 
einigen Versuchen, in denen wir die Wirkung der Temperatur des ,, Vor- 
lebens‘‘ auf den Gaswechsel geprüft haben. Dazu ließen wir im März 1938 
Wurzeln von Vicia Faba equina einerseits bei 8°C und andererseits bei 
22°C und 43,5°C heranwachsen (Tabelle 18). 


Es ergibt sich aus Tabelle 18, daß eine Hemmung des Teilungswachs- 
tums auch eine bedeutende Depression des RQ, d. h. der aéroben Gärung 
zur Folge hat, während (Abschnitt II D) die Atmung (vgl. Spalte Q,,) sich 
gerade umgekehrt verhält. Der Versuch läßt ferner erkennen, daß hohe 
Temperaturen den RQ offenbar steigern, niedrigere ihn verringern. 
Wenn wir nämlich das Entwicklungsalter (die Länge) der Wurzeln 
bedenken, so hätten, wie ein Vergleich ergibt, die Wurzeln in Nr. 1 
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500 W. Ruhland und K. Ramshorn: 
des Versuchs bei gewöhnlicher Temperatur einen niedrigeren, die in 
Nr. 3 einen weit höheren RQ ergeben müssen. 

Dasselbe zeigt ein weiterer Temperaturversuch, den wir ebenfalls im 
März 1938 mit Blättern von Corynocarpus laevigatus (die Pflanze war im 
Kalthaus kultiviert), angestellt haben. Dieser Versuch läßt gleichzeitig 
nochmals den im Abschnitt C 3 behandelten Einfluß des disponiblen 
Betriebsmaterials auf den Wert des RQ und damit auf das Ausmaß der 
aéroben Gärung erkennen. Wir verglichen in diesem Versuch junge 
(etwa 4—5 cm lange) und ausgewachsene (etwa 10cm lange) Blätter 
im normalen Morgen- und Abendzustand auf ihren Gaswechsel, einer- 
seits in auf 40°C, andererseits auf die gewöhnlich benutzte Temperatur 
von 26°C eingestellten Apparaturen. Zwischem dem Einsammeln und 
der Gasmessung hatten die Blätter während 3 Stunden bei der Tempe- 
ratur von 26° bzw. um 40°C verweilt. 

Die Blätter wurden vorsichtig gereinigt und die jüngeren von den 
älteren getrennt. Mit einem an seinem Ende dünn und scharf geschliffenen 
Rohr wurden dann aus den Blättern gleichmäßig zu beiden Seiten 
der Mittelrippe Scheiben herausgeschnitten und ihrer Lage im Blatt 
entsprechend in Reihen gelegt. Für das eine Manometer wurden die 
Scheibchen der Reihe nach wechselnd der einen, dann der anderen 
Blatthälfte entnommen, die restlichen (ihnen entsprechenden) Stücken 
für das andere Manometer verwendet. Nach Abwägen der Portionen 
wurden die Scheibchen sorgfältig gewaschen, abgetrocknet und gelangten 
in die mit angefeuchteten Filterscheibchen versehenen Manometer, in 
denen die Messung vorgenommen wurde. 

Bei dieser Variation (Tabelle 19) von Alter, Tageszustand (Kohle- 
hydratgehalt) und Temperatur ergibt sich folgendes Bild des Gaswechsels: 


Junge wie ausgewachsene Blätter zeigen bei mittleren Temperaturen 
(um 26°C) Werte des RQ um 1 und darunter, ganz gleich, ob im Abend- 
oder Morgenzustand (Nr. 1—5). Wenn sie nach der Abnahme 3 Stunden 
bei höheren Temperaturen verweilt hatten, so steigen, falls sie sich im 
Morgenzustand befinden (Nr. 6—9), bei jungen und ausgewachsenen 
Blättern die RQ-Werte nur leicht an, d. h. ohne sich nennenswert über 
den Wert 1 zu erheben. Doch tritt im Abendzustand (Reichtum an 
Kohlehydraten!) ein grundsätzlicher Unterschied zwischen jungen und 
ausgewachsenen Blättern in Erscheinung: Die ausgewachsenen verändern 
auf die Temperaturerhöhung trotz des reichlichen Betriebsmaterials ihren 
RQ nicht, sie atmen nur, während die jungen Blätter sogleich aérob zu 
gären beginnen: Ihr RQ steigt bis 1,45! Es ist also offenbar die bei ihnen 
fast schon erloschene! Teilung durch die Temperaturerhöhung wieder 
(vielleicht nur vorübergehend) angeregt worden. 


1 Nach den Werten des RQ zu urteilen. Damit stimmen auch die hohen Werte 
für Qo, (vgl. Abschnitt D, S. 501) überein. 
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Ob die Temperaturerhöhung bei den jungen Organen sich in einer 
Vergrößerung des RQ auswirkt, d.h. also die aörobe Gärung in Gang 
setzt, hängt von der Menge des zur Verfügung stehenden Betriebs- 
materials ab. Sie unterbleibt, wenn Mangel an solchem besteht. Wir 
sehen hier also wieder grundsätzlich den gleichen Effekt, der sich im 
Absinken des RQ im Laufe jedes Versuches bemerkbar macht: Aörobe 
Gärung nur solange und in dem Maße, wie dafür Betriebsmaterial zur 
Verfügung steht. Bei Mangel an diesem wird sie zugunsten der Atmung 
abgestellt. 

D. Die Atmungsintensität (Ro,)- 

Ein besonderes Interesse gebührt der Intensität der Atmung, wenn 
sie, wie in unserem Falle, mit aérober Gärung einhergeht. Fragen wir uns 
zunächst, ob es sich so verhält, wie meist [z. B. von GEnevoıs (1929) ] 
angenommen wird, daß nämlich „wachsende“ oder ‚junge‘ Organe und 
Gewebe ein höheres Energiebedürfnis und damit eine intensivere Atmung 
haben? CALDWELL und MEIKLEJOHN (1937), um nur eine neuere Arbeit 
zu erwähnen, geben an, daß die Schnitte aus jungen Pflanzen weniger 
Sauerstoff als solche aus alten der gleichen Art verbrauchen. Danach 
würden also junge Gewebe schwächer atmen als ausgewachsene. 

In der neueren Literatur wird öfter, wie wir glauben, mit Recht 
der O,-Verbrauch als das bessere Maß für die Atmungsintensität an- 
gesehen als die CO,-Produktion, welche allerdings bequemer zu messen 
ist, und an welcher in der älteren Literatur auch meist allein die Atmung 
gemessen worden ist. Wir beabsichtigen nicht, die Frage hier zu er- 
örtern, sondern begnügen uns mit dem Hinweis, daß gerade unser 
gegenwärtigen Studien deutlich zeigen, daß die abgegebene Kohlensäure 
nur zum geringsten Teil aus der Atmung zu stammen braucht. Wir 
brauchen deshalb auch nicht weiter zu begründen, weshalb wir hier 
die Qo,-Werte als Maß der Atmungsintensität benutzen. 

Zur Entscheidung der Frage des Verhältnisses von Atmungsintensität 
und gleichzeitiger aörober Gärung müssen wir nun, wie sich heraus- 
gestellt hat, wieder zwischen embryonalem (Teilungs-) und Streckungs- 
wachstum unterscheiden. Die Schwierigkeit bei Vergleichungen der 
Atmungsintensität liegt in der Bezugsgröße, als welche, wie schon früher 
bemerkt, allein die Menge der lebenden, d. h. atmenden Substanz in Frage 
kommen kann. Vergleichende Bestimmungen des Eiweiß-N, wie sie 
dafür nötig und zweckmäßig gewesen wären, haben wir noch nicht 
durchführen können. Wir mußten nachstehend deshalb die Qo,-Werte 
leider auf das Gewicht (1 g) der Frischsubstanz beziehen. Das bei tier- 
physiologischen Versuchen bevorzugte T'rockengewicht hätte in unserem 
Falle natürlich noch fehlerhaftere Beziehungen wegen des Anteils der 
bei älteren Zellen oft dickeren Membranen an ihm ergeben. 

Einen Vergleich des Qo, von Spitzenmeristem un. Streckungszone 
ermöglichte uns der Versuch vom 8. 3. 38, welcher folgende durchschnitt- 
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liche Stundenwerte eines Versuchsganges an Wurzeln von Vicia Faba 
ergab: Spitze Qo, = — 0,199!, Streckungszone Q,. — — 0,216. Da das 
Spitzenmeristem natürlich viel mehr Plasma als die gleiche Gewichts- 
menge Streckungsgewebe enthält, würde der Q,, bei Bezug auf lebende 
Substanz noch unvergleichlich viel stärker zugunsten des letzteren aus- 
gefallen sein. 

Auch ein Versuch vom 22.7.38 (Anhang B, Nr. 4—7) läßt bei nur 
kleinen gewichtsbezogenen Qo,-Unterschieden die bedeutend geringere 
O,-Consumption der Spitzenmeristeme der 


Tabelle 20. 
Meristematische Aktivi- Weesein erkennen. À x 
tät und O,-Verbrauch in Wie erwähnt (S. 495), nehmen die meri- 


Wurzeln von Vicia Faba. stematische Aktivität und damit auch die 








Nr. RQ Qo, RQ-Werte in den Vegetationspunkten der 
Wurzel (Vicia Faba) mit zunehmendem 
1 3,09 — 0,105 Alter (Länge) ab. Den dies belegenden Ver- 
2 2,83 — 0,163 such können wir nun auch zur Prüfung des 
3 2,70 — 0,267 
4 2.17 — 0,278 Verhaltens der Atmung benutzen: Als Maß 
5 1,60 — 0,735 der aéroben Gärung setzen wir den jeweili- 
x = eee gen Anfangswert des RQ? und vergleichen 








damit den Durchschnitt der in jedem Ver- 
suchsgang gemessenen Halbstundenwerte des Q,,, bei denen der wegen 
des gleichartigen Materials übrigens hier nicht ganz so fehlerhafte Bezug 
auf das Gewicht in Kauf genommen werden muß (Tabelle 20). 

Die Tabelle 20 zeigt bis auf die Unregelmäßigkeit bei Nı.5 und 6 
(vielleicht nur wegen der schlechten Bezugsgröße für Q,,) deutlich die 
mit abnehmendem RQ ansteigenden Qo -Werte. 

Derselbe Versuch, in 2 Altersgruppen der Wurzeln zusammengefaßt, 
ergibt: 

Wurzeln unter 15mm Länge: Qo, = — 0,203, 
Wurzeln über 15mm Länge: Qo, = — 0,442. 

Auf die Frage des Verhaltens des Q,, zielten die Versuche über 
experimentelle Entwicklungsanregung keineswegs ab. Wir können sie 
aber ebenfalls zur Beurteilung dieser Frage heranziehen: Sie geben in 
der Tat die analoge Auskunft wie oben. In dem S. 496 erwähnten Ver- 
such mit Wurzeln von Vicia Faba war in deren Spitzen durch Behand- 
lung mit Heteroauxin der RQ von ursprünglich 2,17 auf 3,32 gestiegen, 
der Qo, war (vgl. Anhang, D) gleichzeitig von dem Halbstundendurch- 
schnittswert — 0,282 auf — 0,158 gefallen. Danach hat also auch eine 
experimentelle Steigerung der meristematischen Aktivität eine bedeutende 
Herabsetzung der Atmungsintensität zur Folge gehabt. 

1 Die negativen Vorzeichen vor den Zahlen für Qo, haben lediglich formalen, 
in der Meßart begründeten Sinn [vgl. WARBURG (1924)]. 

? Den Werten von Qo, (Extrakohlensäure) haftet die schlechte Bezugsgröße 
des Gewichts an, von der RQ natürlich frei ist. 
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Bemerkenswert ist ferner der schon auf S. 498 erwähnte Versuch 
(Tabelle 18), in welchem wir den Gaswechsel der Spitzenmeristeme von 
Wurzeln verglichen hatten, die bei sehr verschiedenen Temperaturen 
erwachsen waren: Nach Aufzucht bei 43,5°C hatte sich ein Anfangs-RQ 
von 2,28, nach solcher bei nur 8°C ein Anfangs-RQ von 1,07 (Messung 
des Gaswechsels in beiden Fällen bei 26°C) ergeben, woraus wir schließen, 
daß ersteres Material stark, letzteres nur sehr schwach aktiv war, was 
ja auch die erreichten sehr verschiedenen Wurzellängen beweisen. 
Wiederum verhielten sich die Atmungsintensitäten umgekehrt: Bei 43,5°C 
betrug im Halbstundendurchschnitt der Qo, = — 0,158, bei 8°C da- 
gegen — 0,573! Das bedeutet: Genau wie im Heteroauxinversuch eine 
Steigerung der meristematischen Aktivität (und der. aöroben Gärung) 
eine Senkung der Atmungsintensität zur Folge hatte, so steigt die letztere, 
wenn wir die erstere (z. B. durch tiefe Temperatur) herabdrücken. Der 
Effekt ist in beiden Fällen außerordentlich stark. 

Die. Versuche mit Kohlrabi-Schnitten zeigen ebenfalls die unter- 
schiedliche O,-Konsumption von normalem und sich teilendem Gewebe. 
Am 28.9.37 ergaben die Kontrollschnitte den Qo, = — 0,0%, dieVersuchs- 
schnitte den Wert (Stundenmittel) — 0,053, und am 29. 9 die Kontrolle 
wiederum Qo, = — 0,070, die Versuchsstückchen Qo, = — 0,053 bzw. 
— 0,040. 

Ganz ähnlich liegen die Dinge auch bei den Versuchen vom Herbst 1937 
mit Phaseolus-Hülsen, deren Wassergewebe der Innenseite gekochter 
Bohnensaft zugefügt worden war. Die nach 3 Stunden erfolgte Messung 
des Gaswechsels zeigte bei den Kontrollen Qo, = — 0,062 (29. 9.) 
bzw. — 0,083 (22. 10) und bei den Versuchsstücken Qo, = — 0,041 
bzw. 0,045. 

Wenn diesem Zusammenhang ein weiterer Versuch mit verschieden 
starker meristematischer Tätigkeit zu widersprechen scheint, so braucht 
uns das nicht irre zu machen. Es ist hier offenbar wieder die fehlerhafte 
Bezugsgröße des Qo, (Gewicht statt Plasmamenge) im Spiel. So hatte 
sich bei dem Versuch vom Oktober 1937 über Einwirkung von Hetero- 
auxin auf ruhende Rinde von Tilia (deren Atmung im. Herbst möglicher- 
weise auch schon recht schwach ist) am 25. 10. bei der Kontrolle Qo, = 
— 0,064, im Versuch = — 0,085, am 27.10. bei der Kontrolle Qo, = 
— 0,024, im Versuch = — 0,038 ergeben. Zur Beurteilung dieser Zahlen 
muß aber auch betont werden, daß der Anteil sich teilender Gewebe hier 
viel geringer gewesen ist, als es bei den obigen Versuchen mit Kohlrabi 
und Phaseolus der Fall war. 

Wenn wir auch somit bei experimenteller Teilungsanregung oder 
-beschleunigung eine mehr oder weniger beträchtliche Senkung der 
Atmungsintensitäten als Folge annehmen können, so darf andererseits 
doch nicht vergessen werden, daß noch besondere und viel zahlreichere 
Versuche nötig sind, welche vor allem auch den vollständigen zeitlichen 
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Ablauf der Kurve für Q,, vom ersten Entwicklungsanstoß bis zum Er- 
löschen der meristematischen Aktivität zu klären hätten. Wir haben, 
wie hier vorerst nur angedeutet sei, Anlaß zu der Vermutung, daß noch 
vor Beginn oder evtl. auch noch im ersten Anfang der Teilungstätigkeit 
eine bedeutende Steigerung des O,-Verbrauches stattfindet. Daß aber 
im Zustand der mit aörober Gärung einhergehenden Teilungstätigkeit 
der O,-Konsum allgemein stark herabgesetzt ist, halten wir für außer- 
ordentlich wahrscheinlich. 


Ill. Besprechung. 

Die ersten Angaben über eine neben der gewöhnlichen oxydativen 
Atmung einhergehende aérobe Gärung in wachsenden Pflanzenzellen 
und Belege für die weite Verbreitung dieser Erscheinung sind von dem 
Älteren von uns in Gemeinschaft mit H. ULLRIcH (1936) erbracht worden. 
In der vorliegenden Arbeit konnten diese Angaben gestützt und er- 
weitert werden. Insbesondere gelang es, die Vorgänge in wichtigen 
Punkten noch etwas genauer zu analysieren, wofür auch auf die kurze 
Zusammenfassung am Schlusse (S. 509) verwiesen sei. 

Gleichwohl bleibt zu einem befriedigendem Einblick in diese ent- 
wicklungsphysiologisch wie allgemein offenbar wichtige Erscheinung 
noch viel zu erforschen übrig. Außer dem gesamten Ablauf des Vor- 
ganges — von der Teilungsanregung an — ist vor allem die Kausalität 
der Erhöhung des RQ noch unbekannt, eine Frage, mit der wir uns 
gegenwärtig beschäftigen. Zu einer umfassenden Erörterung ist das 
Problem somit noch nicht reif: immerhin wird es nützlich sein, schon 
jetzt auf einige Zusammenhänge hinzuweisen. 

Eine aérobe (alkoholische) Gärung von Zellen höherer Pflanzen muß 
den Blick auf die aörobe Glykolyse (Milchsäuregärung) bei Tierzellen 
lenken, wie sie WARBURG (1926) bei Tumoren entdeckt hat. NEGELEIN 
(1925) hat sogar auch in manchen embryonalen Tierzellen aörobe Glyko- 
lyse aufgefunden, konnte jedoch nachweisen, daß sie nur von der schädi- 
genden Wirkung der RINGER-Lôsung auf die Atmung herrührt, während 
das Tumorengewebe dauernd und vorwiegend in Sauerstoff Spaltungs- 
atmung zeigt!. Eine Analogon der Koppelung von Wachstum und 
aérober Spaltungsatmung, die wir bei Pflanzenzellen nachgewiesen haben, 
würden beim Tierkörper also nur die Tumoren darstellen. Aber auch 
diese Analogie scheint keine tiefere zu sein, denn WARBURG (1929) hat 
die Frage, ob die aérobe Glykolyse für Tumoren spezifisch sei, ausdrück- 
lich verneint, denn sie könne künstlich durch Störung der Atmung er- 
zeugt oder als Folge einer von selbst eintretenden Atmungsstörung nach- 


1 Erzıor und Baker (1935) bestreiten für die von ihnen untersuchten Fälle 
zwar nicht die besondere glykolytische Fähigkeit der Tumoren, wohl aber die 
Möglichkeit, aus den RQ-Werten derselben auf eine mangelnde Oxydation der 
Kohlenhydrate zu schließen. 
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gewiesen werden. Während aber normale Zellen, wenn sie aérob glyko- 
lysieren, zugrunde gehen, bleibt die glykolysierende Tumorzelle nicht 
nur am Leben, sondern wächst unbegrenzt. 

Bei zureichendem O,-Zutritt lassen die gewöhnlichen Dauergewebe 
höherer Pflanzen nur Atmung erkennen, wie auch unter anderem aus den 
noch vor kurzem von PRINGSHEIM (1935) in großer Zahl mitgeteilten 
RQ-Werten hervorgeht. Bei welchem Partialdruck des O, daneben eine 
Gärung sich bemerkbar macht, dürfte jeweils vom O,-Bedürfnis, den 
Bedingungen der Zudiffusion des O, (Gewebestruktur, gasférmiges oder 
flüssiges Außenmedium), aber auch den Anpassungsmöglichkeiten des 
Gewebes an verschiedene O,-Drucke abhängen. Gärung wird von man- 
chen Dauerzellen unter Umständen monatelang ertragen (PAECH 1935). 

Die physiologische Sonderstellung aktiver meristematischer Gewebe 
besteht also darin, daß sie bei voller O,-Anwesenheit gleichzeitig oxydativ 
atmen und aörob gären. Daß das Ausmaß der aéroben Gärung mit dem 
der meristematischen Aktivität steigt und sinkt, haben wir häufig am 
Betrage des RQ erkennen können. , 

Es würde aber wohl kaum von einer physiologischen Besonderheit 
die Rede sein können, wenn die aérobe Gärung der embryonalen Gewebe 
nur einem lokalen O,-Mangel zu verdanken wäre, welcher bei normalem 
O,-Druck etwa die Folge einer ungünstigen anatomischen Struktur 
(Fehlen oder Kleinheit der Interzellularen) sein könnte, vielleicht noch 
verstärkt durch ein besonders hohes O,-Bediirfnis der Zellen. 

Ein derartiges einfaches Zustandekommen der aöroben Gärung 
würde dem Gedanken einer besonderen Bedeutung der letzteren (Gärung 
und Synthese) noch keinerlei Abbruch tun. Wenn stoffwechselphysio- 
logisch die Gärung z. B. auf Produktion von Acetaldehyd, Glycerin usw. 
abzielte, so wäre die Art ihres Zustandekommens eine Frage von sekun- 
därer Bedeutung. 

Offenbar liegt aber nun nicht nur eine solche grobstrukturelle, sondern 
auch eine innere physiologische Besonderheit bei den meristematischen 
Zellen vor. Der Diffusionsweg des O, zum Phellogen ist viel kürzer als 
zu den rein oxydativ atmenden Zellen der inneren Rinde und kürzer zum 
Cambium als zu den lebenden Dauerzellen des Holzes, die ebenfalls normal 
atmen. In jungen Blättern und Blüten kann von einem langen Diffusions- 
weg überhaupt keine Rede sein. Hier sind normal atmende und partiell 
gärende Zellen dem O,-Zutritt gleichmäßig ausgesetzt. 

Messungen des Diffusionsquotienten des Sauerstoffs für Pflanzen- 
gewebe gibt es unseres Wissens nicht. Der Quotient wird vermutlich 
nur wenig unter demjenigen für Wasser (nach HÜFNER 0,34) liegen. 
Krocx (1919) hat für Gelatine, Froschmuskel und Bindegewebe die 
bezüglichen Werte 0,28, 0,14, 0,115 festgestellt. Daß aber auch noch 
kleinere Werte für die O,-Versorgung hauchdünner, in Luft liegender 
Schnitte völlig ausreichen würden, liegt auf der Hand. Gleichwohl 
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haben RUHLAND und ULLRICH in solchen Schnitten durch die dem 
Cambium nächsten Rindenpartien von Tilia tomentosa z. B. am 21. 5. 30 
einen RQ = 2,00 gemessen. Auch haben dieselben Autoren in Versuchen 
mit isolierten und zum Teil zerschnittenen allerjüngsten Knospenblättern 
von Syringa vulgaris (Februar 1936) u. a. Objekten festgestellt, daß die 
aörobe Gärung selbst in reinem Sauerstoff noch nicht ganz verschwindet. 

Nun könnte noch das O,-Bedürfnis der aktiven Meristemzellen der- 
artig groß sein, daß ihm auch bei vollen O,-Zutritt und sogar in reinem 
O, noch nicht genügt werden kann und folglich trotz allem die aörobe 
Gärung nur als Folge von O,-Mangel erscheint. Das O,-Bediirfnis ‚junger‘ 
Zellen und Gewebe ist in der physiologischen Literatur mit sehr wider- 
sprechenden Ergebnissen behandelt, bald als größer, bald als geringer 
als das von Dauerzellen bezeichnet worden, vielleicht oder wahrscheinlich 
weil der Begriff ,,jung“ nicht genauer stadienmäßig (embryonales — 
Streckungswachstum) erfaßt worden ist. Zwar sind auch wir noch nicht 
in der Lage, über das Verhalten des Qo, während des gesamten Wachstums 
von der ersten Entwicklungsanregung bis zum Erlöschen Auskunft geben 
zu können. Indessen haben wir in Übereinstimmung mit CALDWELL und 
MEIKLEJOHN (1937), welche noch kürzlich die O,-Aufnahme durch 
Schnitte von „jungen“ Pflanzen kleiner als diejenige durch Schnitte 
von „alten“ befunden hatten, einen wesentlich geringeren O,-Konsum 
bei jungen Geweben festgestellt. Und zwar konnte im Abschnitt II D 
(S. 501) gezeigt werden, daß gerade die meristematische Tätigkeit gegen- 
über dem Streckungs- und ausgewachsenem Zustande durch diesen 
geringen O,-Konsum ausgezeichnet ist, und daß dieser mit steigender 
meristematischer Aktivität noch absinkt. 

Wenn folglich z. B. der Qo, des Spitzenmeristems älterer Wurzeln 
sehr beträchtlich über den jüngerer ansteigt (S. 502), während gleichzeitig 
der RQ sinkt, so kann der erhöhte RQ der jüngeren nicht ein bloßer Aus- 
druck der äußerlich durch die anatomische Struktur begrenzten „O,- 
Kapazität‘‘ der Meristeme sein. Vielmehr dürfte eine innere Steuerung 
des Betriebsstoffwechsels in diesen vorliegen, deren Mittel noch der 
experimentellen Aufklärung bedürfen. 

Es bliebe schließlich noch die Möglichkeit übrig, daß die aörobe 
Gärung ein Ausdruck der durch die Präparation geschädigten Atmung 
ist. WARBURG hat bekanntlich gefunden, daß Tumoren und junge Tier- 
embryonen in Stickstoff besonders stark, und zwar gleichstark glyko- 
lysieren, daß sich aber aérobe Glykolyse nur bei Tumoren findet, weil bei 
ihnen das „Gleichgewicht zwischen Spaltungen und Oxydationen“ zu- 
gunsten der ersteren verschoben ist. Wie nun bei den Tumoren regelmäßig 
ein pathologischer Leistungsdefekt der Atmung vorliegt, so daß die 
Glykolyse zum Vorschein kommt, kann bei Tierembryonen die Präpara- 
tion eine ebensolche Schädigung setzen, so daß dann und nur dann auch 
diese im Versuch aérob gären. 
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Eine solche Empfindlichkeit der Atmung ist bei Pflanzenzellen 
bisher nicht bekannt geworden. In zahlreichen Versuchen hat man seit 
langem bei verschiedenster Präparation immer wieder dieselbe Atmung, 
die nur anfangs öfter etwas gesteigert schien, und dieselben RQ-Werte 
~ 1 gefunden. Mit embryonalen Geweben hat man sich bisher wenig 
beschäftigt. GEnevoıs (1929) hat unter anderen auch bei solchen die 
Werte für Fe, (Gärungsintensität in Stickstoff) und I,, (Atmungsinten- 
sität) verglichen und erstere Größe gegenüber alten Organen zwar als 
größer, aber immer bedeutend kleiner als I,, befunden, im stärksten 
Gegensatz zu Tumoren !; nur bei Samenanlagen reichte sie nahe an letztere 
heran. Von einer Schädigung der Sauerstoffatmung durch die Präpara- 
tion oder Versuchsbedingungen zu berichten, wenn er sie gefunden oder 
vermutet hätte, hätte für GENEvoIs um so näher gelegen, als er seine 
Ergebnisse ausdrücklich mit denen WARBURGs an Embryonen und 
Tumoren vergleicht. Auch wir haben keine Beobachtungen gemacht, die 
für eine größere Empfindlichkeit junger Organe und Gewebe gegen unsere 
Präparation gesprochen hätte. Letztere bestand bei dünnen, flächigen 
Organen (Blättern von Knospen und Blüten) und Vegetationspunkten 
lediglich in der Abtrennung von der Pflanze. Sie befanden sich beim 
Versuch in Luft; völliges und genügend tiefes Untertauchen kompakter 
Gewebemassen in Lösungen hätte allerdings, wie erwähnt (vgl. auch 
Abb. 3), die O,-Versorgung behindert und ein Steigen des RQ zur Folge 
gehabt. Am ehesten könnte man vielleicht beim Cambium an eine 
Schädigung durch die Präparation denken, doch berichten schon BAILEY 
und ZIRKLE (1931) gerade über eine erstaunliche Unempfindlichkeit 
desselben (Protoplasmaströmung in den Zellen der Schnitte 1710 Stunden 
in Leitungswasser, 1230 Stunden in destilliertem Wasser anhaltend usw.) 
gegen mechanische und andere Einflüsse. 

Daß das kausale Problem der aéroben Spaltung gegenwärtig noch unge- 
löst ist, hindert aber nicht, schon jetzt die Frage nach der Bedeutung der 
aéroben Gärung für die Entwicklung zu erheben. Es ist sehr unwahrschein- 
lich, daß die Spaltung der Ausdruck eines besonderen Energiebedürfnisses, 
dem die oxydative Atmung allein nicht genügt, sein sollte. Nehmen wir 
an, die oxydative Atmung habe einen RQ ~ 1, und der 1 übersteigende 
Betrag sei der aöroben Gärung zu verdanken (wobei wir also die Möglich- 
keit einer gewissen Erhöhung des RQ über 1 durch Eiweißsynthese usw. 
vernachlässigen)?, so würde, wie leicht zu berechnen, der bisher von uns 
beobachtete Höchstwert von RQ ~ 7 besagen, daß die 18fache Menge 
des total verbrannten Zuckers vergoren wird, ein Wert ~ 1,5, daB sich 
die Mengen oxydativ und durch Spaltung verarbeiteten Zuckers wie 2 : 3 


1 Diese Feststellungen haben den genannten Autor offenbar daran gehindert, 
den RQ junger und alter Gewebe als eine untersuchenswerte Frage zu erkennen. 

2 BoEr (1928) nimmt z. B. an, daß eine von ihm bei Phycomyces beobachtete 
Steigerung des RQ von 1 auf 1,20 durch Fettbildung veranlaßt sei. 
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verhalten. Da die Energieausbeute bei der Spaltung nur etwa 3—4% 
der durch totale Oxydation erhältlichen beträgt, bedeutet dies in beiden 
Beispielen nur eine unwesentliche Steigerung der ersteren. Beachten wir 
noch, daß eine erhebliche Senkung des Qo,, also der Atmung überhaupt, 
bei der meristematischen Tätigkeit, nicht eine Erhöhung im Vergleich zur 
Streckungsphase und dem Dauerzustand stattfindet, so wird es offensicht- 
lich, daß die zusätzliche Spaltung eine andere Bedeutung haben muß. 

Schon in der ersten Arbeit (RUHLAND und ULLRrICH 1936) wurde 
unter anderem der Gedanke ausgesprochen, daß die Produkte der anoxy- 
dativen Spaltung (Glycerin, Acetaldehyd usw.) zu Synthesen von Sekun- 
därstoffen (Fette, Phosphatide, ätherische Öle, Eiweiß) an anderen Stellen 
der Pflanze nach Ableitung oder in den lebhaft synthetisierenden Meri- 
stemzellen selbst verwendet werden könnten. „Ebenso wie Synthesen 
könnte aber auch der oxydative Übergang der Gärprodukte in organische 
Säuren wirken. Die dadurch geförderte Elektrolytbildung in den embryo- 
nalen Zellen würde deren osmotischen Wert kräftig erhöhen und so den 
Übergang zur Streckungsphase mit ermöglichen“ (a. a. O. S. 20). Solcher 
Verwendung würden dann (vgl. S.498) auch bei einem RQ von nur 
1,5 immer noch 50% Kohlenhydrate mehr als der bloßen Veratmung 
zugeführt werden. 

Es wäre aber auch möglich — und besonders den Älteren von uns 
haben solche Gedanken schon seit langem beschäftigt —, daß die Be- 
deutung der partiellen Anaérobiose außerdem noch in anderer Richtung 
zu suchen wäre: sie könnte nämlich zu den Ursachen des embryonalen 
(Teilungs-) Wachstums gehören. Wir wollen diesen Gedanken hier nicht 
ausführlich erörtern, weil wir hoffen, ihn noch experimentell behandeln 
zu können. Deshalb mögen hier einige kurze Andeutungen genügen. 

Vor längerer Zeit schon hat NaBokıcH (1910) in einer höchst originellen 
Arbeit „Über die Wachstumreize‘‘! den Gedanken verfolgt, daß eine 
kürzer dauernde anaörobe Atmung die Entstehung von Stoffen verursache, 
die das ,, Wachstum‘‘ stimulieren; er hatte früher schon besonders der zeit- 
weiligen Benetzung der wachsenden Teile mit Wasser (Guttation usw.) 
die Wirkung einer verminderten Sauerstoffzufuhr und dadurch eine beför- 
dernde Wirkung auf das Wachstum zugeschrieben, Gedanken, die er 
später freilich zum Teil wieder zurückgenommen oder wesentlich ein- 
geschränkt hat. Später hat dann BorEscH (1924) die frühtreibende Wir- 
kung des Warmbades im Sinne Nazoxicus gedeutet: ,, Die durch Tempera- 
turerhöhung gesteigerte Atmung führt zu einem erhöhten Bedarf an 
Sauerstoff, der jedoch nur in unzureichender Menge zur Verfügung 
steht“ (a. a. O. S. 334 2). 

1 NaBokıcHs Versuche mit Alkalien, Säuren und Salzen scheinen uns in den 
neueren Arbeiten über die Bedeutung der Elektrolyte für das Streckungswachstum 
nicht nach Gebühr gewürdigt worden zu sein. 


2 Vgl. z.B. auch die Neubildung von Adventivknopsen an Begonia-Blättern 
unter dem Einfluß von O,-Mangel, über welche Pr£vor (1936) berichtet. 
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Wir haben gezeigt, daß auch unter normalen Umweltsbedingungen, 
d.h. bei unbeschränktem Sauerstoffzutritt, ja sogar noch zum Teil bei 
erhöhtem O,-Druck (RUHLAND und ULLricH 1936) das Auftreten von 
„Extra-Kohlensäure !“ neben der Atmungs-CO, zu konstatieren ist, aber 
nur beim embryonalen, nicht mehr beim Streckungswachstum. Gärende 
Pilzzellen (Mucorineen, Saccharomyceten, Fusarium, Monilia usw.) 
zeichnen sich durch beständige Zellvermehrung und unterdrückte Zell- 
streckung aus. Die Gärung könnte also auch in den Meristemen höherer 
Pflanzen mit der Erscheinung verknüpft sein, daß in ihnen immerfort nur 
Plasmavermehrung und Teilung erfolgt, dagegen keine Streckung, obwohl 
gerade die Spitzenmeristeme zum Teil durch reichlichen Gehalt an 
Streckungsswuchsstoff ausgezeichnet sind, dessen Wirkung auf die Meri- 
stemzellen selbst also irgendwie paralysiert werden müßte. Wir sind damit 
beschäftigt, zu prüfen, ob derartige Beziehungen vorhanden sind. 


Kurze Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 


1. Die von RUHLAND und ULzLRICH (1936) aufgefundene Erscheinung, 
daß der Atmungsquotient (RQ) junger wachsender Gewebe mehr oder 
weniger stark über den für ausgewachsene charakteristischen Wert von 
~ 1 erhöht ist, wird bestätigt. Diese Erhöhung ist nicht die Folge be- 
hinderten O,-Zutritts. 

2. Die Erhöhung des RQ erklärt sich vielmehr durch eine neben der 
gewöhnlichen oxydativen Atmung in den jungen Geweben einhergehende 
aérobe Gärung. Äthylalkohol und Essigsäure werden als unmittelbare 
bzw. aörob weiter verarbeitete Produkte derselben nachgewiesen. Eine 
Alkoholdehydrase ist anwesend. Der Nachweis einer Aldehydrase dürfte 
nur an technischen Schwierigkeiten gescheitert sein. 

3. Die aörobe Gärung ist auf das meristematische Wachstum beschränkt ; 
sie steigt und fällt mit der meristematischen Aktivität der Gewebe. Sich 
streckende Zellen atmen bereits normal. 

4. Wird Teilungswachstum in ruhenden Geweben künstlich angeregt, 
so steigt der RQ ebenfalls durch aérobe Garung über den Wert 1. 

5. Der O,-Konsum (Qp,) sich teilender Gewebe ist nicht größer, 
sondern kleiner, wahrscheinlich sogar sehr erheblich kleiner als derjenige 
im Streckungs- oder ausgewachsenen Zustande. Andererseits steigt der 
Qo, mit dem Erlöschen der meristematischen Tätigkeit, z. B. am Ende 
der großen Wachstumsperiode von Wurzeln, an. Diese Beziehungen 
würden bei Bezug auf die Menge der lebenden (atmenden) Substanz 
(Eiweiß-N), statt auf das Gewicht der Gewebe noch entschiedener hervor- 
treten. 

1 Ob die bei erhöhtem O,-Partialdruck zum Teil noch restierende ,,Extra- 
Kohlensäure‘ etwa die Folge rapider Synthese von organischen Verbindungen, 
die sauerstoffärmer als Kohlehydrate sind (z. B. Eiweiß, Fett), darstellt, konnten 
wir noch nicht prüfen. 
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7. Für das im Laufe eines 
Versuchs regelmäBig zu beob- 
achtende rasche Absinken des 
RQ ist wesentlich der Mangel 
an Betriebsmaterial in den 

8. Es wird auf den Par- 


allelismus der aëroben Gärung 


in Meristemen mit der bei 


als nach ihrer Abtrennung 
zum Zwecke der Messung des 
Gaswechsels. Zeitweilige volle 
Gärung ohne Atmung er- 
Meristemen nach Unterbre- 
chung der Zuleitung verant- 
wortlich zu machen. Dabei 


bleibt, wenigstens während 


der Versuchszeit, der O,- 


Es wird also — anfänglich 
wenigstens — lediglich die 


Gärung unter diesen Bedin- 
mung aber aufrecht erhalten. 


mehrung von Pilazellen (Sac- 


charomyceten, Fusarium, Mo- 
nilia usw.) unter Ausschaltung 


der Zellstreckung hingewiesen. 
Wenn trotz reichlicher An- 
wesenheit von Streckungs- 


wuchsstoffen in den Meri- 


der Teilung, nicht Streckung 


erfolgt, so dürfte daraus auf 


eine lokale Hemmung dieser 


gungen abgestoppt, die At- 
Gärung andauernden Ver- 
stemen dort nur immer wie- 


scheint nicht ganz ausge- 
Konsum annähernd gleich. 


wesentlich stärker sein muß 
schlossen. 


6. Es werden 
telle Hinweise dafür 
daß die aérobe 
meristematischen Gewebe im 
organischen Z 
mit der übrigen Pflanze noch 
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Aörobe Gärung in aktiven pflanzlichen Meristemen. 
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Aörobe Gärung in aktiven pflanzlichen Meristemen. 
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Stoffe zu schließen sein. Mit der Prüfung dieser Vermutung sind wir 
beschäftigt. 

9. Über die allgemeine Bedeutung der aöroben Meristemgärung kann 
Sicheres noch nicht ausgesagt werden. Einem erhöhten Energiebedarf 
der Meristeme dürfte sie nicht dienen, da deren Atmung (Punkt 5) 
herabgesetzt erscheint. Eine stoffwechselphysiologische Bedeutung 
(S. 508) für lokale Synthesen erscheint plausibel. Die Gärung könnte aber 
auch in noch unbekannter Weise eng mit dem Wesen (Punkt 8) der Plasma- 
vermehrung und Zellteilung selbst verknüpft sein. Das Redoxpotential 
und verwandte Fragen haben wir noch nicht untersuchen können. 

10. Für die gedankliche Behandlung unserer Versuche sei im übrigen 
auf die Diskussion (S. 504) hingewiesen. 


Es ist uns eine angenehme Pflicht, der Deutschen Forschungsgemeinschaft für 
die materielle Unterstützung unserer Untersuchungen unseren Dank auszusprechen. 
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LICHT UND ATMUNG BEI LICHT- UND DUNKELGEWEBEN, 
GRÜNEN UND FARBLOSEN ORGANEN. 


Von 
C. Montrort und H. FÖCKLER. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. August 1938.) 


Einleitung. 

In der Analyse des Problems Licht und Atmung sind in den letzten 
Jahren besonders auf biochemischem Gebiet! eine Reihe wichtiger 
Fortschritte erzielt worden. Die Bemühungen sind sowohl von medi- 
zinischer (PINCUSSEN und Mitarbeiter) wie von zoologischer (MERKER) 
und botanischer Seite (VAN DER Paauw 1932; REYNoLDs und Mitarbeiter 
1935; STÄLFELT 1936) soweit vorgetrieben, daß trotz mancherlei Wider- 
sprüchen, an denen auch die neuere botanische Literatur noch reich ist 
(vgl. GESSNER 1937), nicht mehr an der fördernden Wirkung des Lichtes 
auf die Atmung gezweifelt werden kann. Die Versuche von REYNOLDS 
und Mitarbeitern umfassen sowohl höhere Pflanzen wie Hefepilze. 
Wenngleich ultraviolette Strahlen dabei im Vordergrund des Inter- 
esses stehen, so liegt doch angesichts der besonders geprüften Wirkung 
auf eine Reihe von Atmungsenzymen der Schluß nahe, auch andere 
Strahlungsbereiche werden die Atmungsvorgänge der Zellen auf dem 
Wege über die Fermente lichtkatalytisch anregen. 

Es erschien uns daher lohnend, auch solche Fragen der Lichtwirkung 
zu behandeln, bei denen den Chloroplastenfarbstoffen keine photo- 
chemische Wirkung zukommt, und der Einfluß der Strahlen lediglich 
das Plasma und seinen Fermentapparat betrifft. Dabei kam es zu- 
nächst darauf an, noch ohne nähere Prüfung des Fermentapparates 
die Tatsache der Lichtsteigerung als solche an chlorophyllfreien Organen 
sicherzustellen und, wenn möglich, in ihrem zeitlichen Verlauf zu ve:- 
folgen. Da aber noch nicht einmal in der Frage der Nachwirkung des 
Lichtes auf die Dunkelatmung bestrahlter Assimilationsgewebe eine Eini- 
gung erzielt ist, werden im folgenden zunächst Versuche über die Nach- 
wirkung einer Belichtung auf die O,-Aufnahme vorgeführt. Daran schließt 
sich die Behandlung der Versuche mit chlorophylifreien Organen. In 
einigen Fällen wird auch mit Assimilationsgeweben gearbeitet, deren 
Photosynthese durch Narkose oder infolge eines ,,Sonnenstiches“ unter- 
bunden ist. 

Die Versuche wurden im Herbst 1936 mit Meeresalgen an der Kieler Förde 
begonnen und seit dem Winter 1936/37 mit Wurzeln, Knollengeweben, Spargeln, 

1 Wegen der Literatur sei auf die ausgezeichnete Übersicht bei WyND und 
REYNOLDS (1935) verwiesen. 
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Samen und submersen Phanerogamen im Botanischen Institut zu Halle fortgesetzt. 
Im Sommer 1937 schlossen sich weitere Versuche mit Meeresalgen im Institut für 
Meereskunde in Kitzeberg bei Kiel an. Die im Anschluß an WARBURG und 
v. D. Paauw ausgeführten Narkoseversuche sollen in dieser Mitteilung nur gestreift 
werden. Auch die Ergebnisse der Versuche mit assimilierenden und mit chlorophyll- 
freien Organen werden hier nur kurz an der Hand einiger Figuren und Tabellen 
vorgeführt. Die Experimente werden fortgesetzt. Eine eingehende Darstellung 
erfolgt später durch H. FöcKLER. 


C. Montfort und H. Föckler: Licht und Atmung 


Versuchsmethodik. 
1. Pflanzenmaterial. Als Versuchspflanzen dienen neben assimilierenden Geweben 
(Thallusabschnitte von Meeresalgen und Blätter von Potamogeton lucens) vor allem 
chlorophyllfreie Organe von höheren Landpflanzen bzw. Pilzgewebe. 


Hyacinthus candicans. . . . Wurzeln 

Wee er Wurzeln 

Solanum tuberosum. . . . - Querscheiben von Knollen 

Asparagus officinalis . . . . Längsstreifen von Spargeln 

Cucurbita Pepo ...... entschälte Samen 

Psalliota campestris . . . . Längsscheiben aus jungen Champignons. 
2. Versuch dnung. Die Gewebe werden bei submerser Behandlung mittels 





Zelluloidrahmen in den Atmungs- bzw. Assimilationskammern fixiert. Bei chloro- 
phylihaltigen Organen wird für jede Kammer jeweils nur ein einziges Blatt (Thallus- 
stück) verwendet, desgleichen bei Kartoffeln nur eine einzige gewässerte Scheibe 
von etwa 3 mm Dicke. Die rechteckigen Kammern sind in Zinkgehäuse 

deren Deckel entsprechend der Fläche der Kammer einen Aus- 
schnitt von etwa 4 x 8 = 32 gem besitzt, durch den bestrahlt wird. Die Fläche 
der bestrahlten Organe ist von ungefähr der gleichen Größe. 

Bei Wurzeln, Samen und Pilzfruchtkörpern werden soviele Organe unmittelbar 
nebeneinander mittels Fäden auf den Zelluloidrahmen aufgereiht, daß insgesamt 
eine belichtete Fläche von der genannten Größe geschaffen und keinerlei gegen- 
seitige Beschattung möglich ist. Bestrahlung teils mit Lampenlicht (1000 Watt), 
teils mit diffusem Himmelslicht und Sonnenlicht. 

3. Bestimmung der Atmungsgröße. Es wird die O,-Aufnahme (bei Assimilations- 
versuchen die Abgabe) aus dem Medium (Seewasser bzw. Leitungswasser) mittels 
der WinkLerschen Methode untersucht. In den Tabellen sind die Original-Thio- 
sulfatwerte vorangestellt und die Relativwerte eingeklammert. Die Wirkung des 
Lichtes ist in den Figuren auf die Atmungsgröße im Dunkeln = 100 bezogen. 


A. Versuche über Nachwirkungen des Lichtes auf die Dunkelatmung 
bestrahlter Assimilationsgewebe. 

In den Versuchen v.p. Paauws mit Hormidium (vgl. 1932, Abb. 2, 
3 und 4, S. 524/26) ist die Atmung nach der Belichtung auch dann auf 
etwa das Doppelte gesteigert, wenn die Bestrahlung bei Abwesenheit 
von CO, erfolgte. Die Steigerung kann also nur zum geringsten Teil 
auf die Bildung von Assimilaten zurückgeführt werden. GESSNER sagt 
von diesen Versuchen, sie hätten gezeigt, „daß die lichtbedingte Atmungs- 
steigerung außerordentlich rasch wieder abklingt“ (GzssnzR 1937, 
S. 301), und kommt auf Grund seiner eigenen Nachwirkungsversuche 
an submersen Phanerogamen zu dem Ergebnis: ,,Das einzige, was be- 
hauptet werden darf, ist die Feststellung, daB, falls das Licht die Atmung 
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beeinflußt, dieser Einfluß so rasch abklingt, daß bereits in den ersten 
20 Min. nach der Belichtung keine eindeutige Atmungssteigerung mehr 
erkennbar ist“ (S. 302). 
Dieser Auffassung GESSNERs können wir weder für Hormidium noch 
für Meeresalgen noch für submerse Phanerogamen, wie Elodea, Limnophila, 
Hottonia palustris und Potamogeton lucens beipflichten. Bei Hormidium 
zeigt v. D. Paauws Abb. 2 (S. 524), wobei während des Lichtes as- 
similiert wurde, ganz klar den langsamen Abfall der Atmungskurve, 
deren Dunkelwerte selbst 60 Min. nach der Bestrahlung noch sehr 
stark gesteigert sind. Freilich könnte man aus dem erheblich rascheren 
Abfall der Atmungskurve vom Lichtwert zu den Dunkelwerten, den 
Hormidium in der auch von Mortues (1933) hervorgehobenen Abb. 4 der 
v. D. Paauwschen Versuche im Gegensatz zu dem viel langsameren 
Abfall der Kurve in seiner Abb. 2 zeigt, schließen, die Nachwirkung 
werde also vorwiegend auf das Konto irgendwelcher im Licht gebildeter | 
oder angeregter Stoffe zu setzen sein. Auf diese Frage wird H. FÜcKkLER 
später auf Grund anderer Versuche zurückkommen. Hier seien nur einige 
Erfahrungen mit Meeresalgen sowie mit submersen Phanerogamen 
vorgeführt, die im Gegensatz zu den Befunden GESSNERs! zeigen, daß 
die Nachwirkung einer Bestrahlung, während der normal assimiliert 
wird, in der anschließenden Dunkelatmung mehrere Stunden anhalten | 
kann. 
| 


I. Meeresalgen. | 

1. Fucus serratus. 3 ,,Gabeln“ von Ostsee-Fucus (Tiefenmaterial aus 7 m Tiefe) 
werden im Freien mit Tageslicht bestrahlt. In der Tabelle 1 sind die Werte für die 
2stündige Dunkelatmung vor der Belichtung, die Assimilationswerte im Licht und 
die nachfolgenden Werte der Dunkelatmung zusammengestellt. 





























Tabelle. | 

Nachatmung nach Stunden | 

Voratmung Assimilation i 

2 4a 6/s 8, 

— 39 (100) 578 — 77 (197) | — 72 (185) | — 66 (169) | — 56 (144) 
— 45 (100) 844 — 90 (200) | — 75 (167) | — 69 (153) | — 67 (149) 
— 37 (100) 617 — 79 (214) | —63 (170) | —67 (181) | —56 (151) 
D, 100 204 174 168 148 


Wie man sieht, hält die Nachwirkung des Lichtes auf die Atmung 
im Dunkeln trotz allmählichen Abfalles noch mehrere Stunden an. 
In Abb. 1 sind die Durchschnittswerte in der Kurve 1 dargestellt. 


1 GESSNER gibt selbst zu, daßer, „um einigermaßen deutliche Werte zu erhalten”, 
gezwungen war, ziemlich viel Material zu verwenden, das sich gegenseitig beschattete. 
Wenn aber von der „großen Pflanzenmenge“ nur ein geringer Teil der eingestrahlten 
Lichtintensität von 40000 Lux ausgesetzt ist, dann ist es ja kein Wunder, daß 
die Nachwirkung des Lichtes auf die Dunkelatmung von GESSNER nicht er- 
kannt wurde. 
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Tabelle 2. 2. Laminaria digitata. 
Seren In Tabelle 2 ist das Er- 
Au gebnis eines gleichartigen 
Voratmung | milation VY on am folgenden Versuches mit Laminaria 
Fy re À vd Tag digitata (Tiefenmaterial aus 
der Ostsee) vom 20. 11. 1936 

=1-1E |—igam El es 
— 55 ra os In dem in Tabelle 2 
— -_ LE 4 med — dargestelltenVersuch ist 
4 der Abfall der Atmungs- 


kurve nicht näher verfolgt worden. Es kam lediglich darauf an zu 
zeigen, daß auch hier die Anfangswerte der Dunkelatmung schon nach 












































Abb.1. Nachwirkungen des Lichtes auf die Dunkel- 
atmung assimilierender Meeresalgen, bezogen auf 
= O,-Aufnahme der Dunkelkontrollen = 

1 Fucus serratus, Ostsee-Tiefenform aus 7 m Tiefe, 
2 Cladophora rupestris, Helgoländer Schatten - 
material aus dem unteren Litoral, 3 Laminaria 
digitata, Tiefenform aus der Kieler Förde, 4 Ulva 
lactuca, Starklichtmaterial aus der Kieler Förde, 
F.v.Fucus vesiculosus und C. Ceramium rubrum, 

Starklichtmaterial aus der Kieler Förde. 


Bestrahlung mit Lampenlicht 
fast doppelt so hoch liegen 
wie die Werte der Voratmung, 
um später wieder auf die Aus- 
gangswerte zu sinken. 

Im Sommer 1937 haben 
wir im Institut für Meeres- 
kunde in Kitzeberg (Kieler 
Förde) noch weitere Versuche 
angestellt, wobei die Beob- 
achtung der Nachwirkung 
einer Belichtung auf die an- 
schlieBende Dunkelatmung 
weiter ausgedehnt und die 
„Überführungsreaktion‘ wäh- 
rend einiger Stunden im Dun- 


#8td.keln näher verfolgt wurde. In 


Abb. 1 sind einige Versuche 
von 1936 und 1937 mit Stark- 
undSchwachlichtalgen ausden 


. verschiedensten Lichtfeldern 


zusammengestellt. Gleichgül- 
tig, ob wir Sonnen-, Blau- 
schatten- oder Grünschatten- 
(Tiefenlicht-) Material belich- 


teten!, immer war die Nachatmung im Dunkeln ganz erheblich gesteigert. 
Der Ausgleich erfolgte verschieden rasch, in manchen Fällen hielt aber 


1 Art und Dauer der Bestrahlung der Pflanzen in Abb. 1 war folgende: 


F.v.: 2 Stunden Sonne + diff. Himmelslicht 
C.: 2 a diff. Tageslicht 
1:2 ye Sonne + diff. Himmelslicht 
> Som diff. Tageslicht 
3: 2 = Lampenlicht (1000 Watt) 
4: 1 Stunde Sonne + diff. Himmelslicht. 
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die Steigerung im Dunkeln noch stundenlang an. — Das Wassermoos 
Fontinalis und der extreme Schattenfarn Trichomanes radicans verhielten 
sich grundsätzlich ebenso wie Meeresalgen und submerse Wasserpflanzen 
(vgl. Abb. 2). 


II. Submerse Phanerogamen. 
Im Hinblick auf die erwähnten Versuche von GESSNER mit 8 ver- 
schiedenen Wasserpflanzen, wobei „das Licht in 6 Fällen fördernd, 
in 6 anderen Fällen aber hemmend auf 
die Atmung nachgewirkt hat“ (1937,8.302) 7” 
und selbst bei dem gleichen Objekt Cerato- / \ 


phyllum demersum in einem Fall eine sw / . 








schwache Steigerung (1,5 — 1,8), in einem & Assimilation 
anderen eine starke Hemmung auf fast 
50% (1,5 — 0,8) eintrat, soll nur betont 
werden, daß wir bei unseren Versuchs- (2 / 2 
pflanzen (Potamogeton lucens, Elodea can- x ze0 4 
adensis, Limnophila und Hottonia) nie a / V4 
eine hemmende Nachwirkung bekommen fy 
haben. Was nun die stimulierende Nach- ™ 77 
wirkung der vorausgegangenen Bestrahlung 
anlangt, so hängt sie offenbar von der # 
Stärke des Lichtes ab, das die Zellen trifft. 
Wie wenig in der GESsSNERschen Versuchs- 
anordnung diese Voraussetzung erfüllt ist, 1 
wurde schon erwähnt. Sobald man in Au, 2 tx id 
kleinen Ass.-Kammern mit einzelnen Blät- un nn =a 
tern oder Blattstiicken arbeitet, die mittels der Organe submerser Phanero- 
der Zelluloidrahmen in konstanter Lage a ee ae 
senkrecht zum Lichteinfall exponiert wer- cens, 2 Fontinalis antipyretica, 
den, gelingt es in starkem Lampen- oder a TREE a ug 
Sonnenlicht leicht, die Nachwirkungen als 6 Hottonia palustris. 
gesteigerte Dunkelatmung festzustellen. 

Im Hinblick auf die Mißerfolge GESSNERs und die Uneinheitlich- 
keit seiner Ergebnisse erscheint es angebracht, unsere Ergebnisse mit 
submersen Phanerogamen übersichtlich vorzuführen. Abb. 2 läßt klar 
erkennen, daß schon in starkem Lampenlicht!, d. h. bei Verwendung 
einer Lichtquelle, die relativ arm ist an atmungssteigernden kurzwelligen 
Strahlen, die stimulierende Wirkung des Lichtes auf die Nachatmung 
im Dunkeln sehr erheblich ist und in einigen Fällen noch in der 2. Stunde 
über 200% beträgt. 

1 Art und Dauer der Bestrahlung der Pflanzen in Abb. 2 war folgende: 

1: 3 Stunden 1000 Watt-Lampe 
2,3, 4,6: 2 „ „ ” ” 
5:2 si diff. Tageslicht. 
Planta Bd. 28. 34 
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B. Die Licht- Atmungsreaktion bei chlorophyllfreien Organen. 

Die Abwesenheit von Chlorophyll ermöglicht es, anstatt der Nach- 
wirkungen des Lichtes auf die Atmung den direkten Einfluß des Lichtes 
zu prüfen. Wie bedeutsam solche Versuche für die Entscheidung der 
Frage einer direkten lichtkatalytischen Beeinflussung der Oxydations- 
vorgänge sind, wird von MoTHEs hervorgehoben. Seine soeben (1937) 
im Anschluß an die Erfahrungen von STÄLFELT (1936) aufgestellte Forde- 

rung, „um diese Dinge zu 
























































S ly klären, müßte mit chloro- 
F phyllfreien Pflanzen gear- 
200 beitet werden“, lag auch 
a / unserem Plan zugrunde, 
f als wir im Herbst 1936 die 
Assimilationsgewebe mit 

E \ Wurzeln vertauschten. 
160 Bei plötzlicher Ände- 
L | \ rung eines Außenfaktors 
Li | ix = pflegt sich dieGeschwindig- 
71 /\N J keit physiologischer Vor- 
E / NL u“ gänge, soweit wir sehen, 
= 1 +7 = CRE meist in Zeitphasen ,,ein- 
a L Fa N zustellen“. Das gilt nicht 
à f >| nur für Lichtwachstums- 
a 1 2 3 # Std. 2 reaktionen, sondern auch 


für die Lichtwirkung auf 
Abb. 3. Licht-Atmungsreaktionen bei Dunkelwurzeln 2 
von Hyacinthus candicans in Abhängigkeit von der die Atmung, besonders von 
Intensität der Bestrahlung, bezogen auf die O,-Auf- 4 
nahme der Dunkelkontrollen = 100. 1 Reaktion in Dunkelwurzeln. Entspre 
Sonne + diff. Himmelslicht, 2 Reaktion in starkem chend den früher behan- 


Lampenlicht, 3 wie 2; jedoch Licht auf !/,abgeschwächt, . 4 
D Vor- und Nachatmung im Dunkeln, Lsrel. Lichtwerte  deltenZeitkurven der Tem 
der Strahlung zu 1 (geringe Schwankungen weggelassen). peratur - Atmungsreaktion 


(Lampe 1235; MONTFORT 
1935) wird nun die Licht-Atmungsreaktion in ihrer Abhängigkeit von 
der Intensität des Weißlichtes sowie vom Lichtgenuß während des Vor- 
lebens untersucht. Zur Abrundung des an Wurzeln gewonnenen Bildes 
werden anhangsweise Ergebnisse von Versuchen mit vegetativen Speicher- 
organen (Kartoffelgewebe, Spargeln), sowie mit Samen mitgeteilt. 


I. Versuche mit Wurzeln. 

In Abb. 3 sind in den Kurven 2 und 3 zwei Versuche mit den gleichen 
Wurzeln von Hyacinthus candicans vereinigt. Kurve 2 gibt eine ,,Stark- 
licht“-, Kurve 3 eine „Schwachlicht“-Reaktion in qualitativ gleichem, 
durch Vorschaltung des Ausgleichsfilters BG 14 ‚weiß‘! gemachtem 


1 Die Energiekurve in einzelnen Spektralbereichen dieses ,,WeiBlichtes verläuft 
nicht horizontal wie bei der Grauhimmelstrahlung, sie weist vielmehr im Gelbgrün 
und Grün eine leichte Erhebung auf. Für unsere Betrachtung ist dies gleichgültig. 
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Lampenlicht wieder. Die eingestrahlten Lichtintensitäten verhalten sich 
nach Messungen mittels der Selenzelle in den Kammern selbst wie 3:1. 

Während die Kontrollen im Dunkeln in aufeinanderfolgenden 
Stunden nur unwesentlich voneinander abweichen, liefern die jeweils 
auf die Werte der Dunkelatmung = 100 bezogenen Atmungswerte der 
stärker bestrahlten Wurzeln eine typische Zeitkurve, wie sie für Reiz- 
wirkungen stofflicher oder energetischer Art bekannt sind. Auf die 
starke Stimulation während der ersten Stunde der Belichtung folgt bei 
gleichbleibender Strahlung ein allmählicher Abfall. Doch hält sich die 
Atmung noch stundenlang auf mäßiger Höhe über dem früheren Dunkel- 
wert und sinkt erst bei Verdunklung auf das normale Maß herab. 

In deutlichem Gegensatz hierzu reagieren die Zellen auf das schwächere 
Licht ganz anders. Es kommt nicht zu der starken Reizwirkung, und die 
schon zu Beginn der Belichtung nicht einmal halb so stark gesteigerte 
Atmung behält die Anfangsgeschwindigkeit stundenlang bei. Die Zeit- 
kurven der Lichtatmung chlorophylifreier Dunkelgewebe verhalten sich 
also in schwächerem und stärkerem Licht ganz ähnlich wie gewisse Zeit- 
kurven der Lichtassimilation extremer Schattenblätter (vgl. HARDER 
1930; ArnoLp 1931). 

Das tritt noch stärker hervor, sobald man im Dunkeln aufgewachsene 
H yazinthenwurzeln einige Stunden lang mit Sonnenlicht bestrahlt (Abb. 3, 
Kurve 1). Die in aufeinanderfolgenden einstündigen Expositionen 
ermittelten Atmungswerte liefern grundsätzlich die gleiche Optimum- 
kurve, die wir schon von starkem Lampenlicht her kennen. Doch er- 
reichen sie infolge der stärkeren Reizwirkung des intensiven Lichtes 
eine doppelt so starke Steigerung, und der anschließende Abfall in der 
Ausgleichsphase erfolgt krasser als dort. 

Bestimmt man die Werte der Lichtatmungsreaktion für die Stimu- 
lationsphase in einer größeren Zahl von Intensitätsstufen der gleichen 
Strahlen unter Einbeziehung des ökologischen Maximallichtes (Sonne 
+ diffuses Himmelslicht bei höchstem Sonnenstand) und trägt die Licht- 
stufen auf der Abszisse ab, so erhält man eine physiologische ,,Licht- 
kurve“ der Atmung. Wie bei der Lichtabhängigkeit der Photosynthese 
außer der Zeitkurve der Assimilation in konstantem Licht verschiedener 
Intensität die physiologische ,,Lichtkurve“ der Assimilation zur Be- 
urteilung der modifikativen oder konstitutionellen Einstellung des 
Assimilationsapparates bedeutsam ist und sowohl als simultane wie 
als succedane Lichtassimilationskurve wichtige Aufschlüsse liefert, so 
könnte hier außer der Zeitkurve der Licht-Atmungsreaktion vielleicht 
auch die physiologische Lichtkurve der Atmung einige Bedeutung für 
die Beurteilung der lichtkatalytischen Beeinflussung der Oxydations- 
vorgänge gewinnen. Hier mag der Hinweis darauf genügen, daß unsere 
an Wurzeln gewonnenen succedanen Lichtkurven der ‘tmung nach Art 
der sog. ,,logarithmischen‘‘ Kurven verlaufen. 

34* 




















522 C. Montfort und H. Föckler: Licht und Atmung 

II. Versuche mit Speicherorganen und Pilzgeweben. 

1. Kartoffelgewebe. Gewässerte Querscheiben der Knollen lassen 
sich kurze Zeit ohne Schwierigkeiten auch bei submerser Behandlung 
in den Kreis dieser Fragen einbeziehen. Man ist jedoch genötigt, die 
auch an den Dunkelkontrollen regelmäßig auftretenden schwachen 
Steigerungen der O,-Aufnahmen im Auge zu behalten und mit in Rechnung 
zu setzen. Daß sie überhaupt auftreten, verbietet eine Verwendung 
dieses Materials für eine Reihe von Fragen. Allein die grundsätzliche 
Reaktion der Atmung des Speichergewebes auf die Strahlung läßt sich 
gleichwohl mit Sicherheit herausschälen. Die steigernde Wirkung 
der Strahlen ist schon bei Anwendung von starkem Lampenlicht ebenso 
unverkennbar wie der völlige Rückgang der Steigerung, sobald die 
Scheiben wieder ins Dunkle kommen. Im Sonnenlicht fanden wir die 
unter der 1000 Watt-Lampe beobachtete Steigerung auf das Doppelte 
erhöht. Im übrigen ist nicht zu vergessen, daß bei Einschluß der Gewebe 
in Glaskammern von der besonders wirksamen kurzwelligen Strahlung ja 
nur der Betrag bis etwa A 370 au Zutritt zu den Zellen bekommt, während 
der UV-Anteil im Sonnenlicht bekanntlich bis etwa À 200 uy reicht. 
Nach Versuchen mit Uviolglasfenster - Kammern, von deren Ergebnis 
an anderen Organen H. FöckLER später berichten wird, ist auch 
hier anzunehmen, daß ungehinderter Zutritt der kurzwelligen Sonnen- 
strahlung die in gewöhnlichen Glaskammern relativ schwach gesteigerte 
Atmung noch beträchtlich stimulieren würde. 

2. Spargeln. Wurden die zu mehreren nebeneinander in schwachem 
rotem Licht aufgespannten, 2—3 mm dicken Längsscheiben frisch ge- 
grabener und bis zum Versuchsbeginn verdunkelt gehaltener Spargeln 
mit der 1000 Watt-Lampe bestrahlt, so blieb die stimulierende Wirkung 
auch bei dem stärksten verfügbaren Licht noch unsicher. Sobald die 
Gewebe aber dem Sonnenlicht ausgesetzt wurden, lieferten sie — unter 
sorgfältiger Erhaltung der Temperaturkonstanz gegenüber den gleich- 
falls in der Kühlwanne, jedoch verdunkelt atmenden Kontrollen — ganz 
klare Atmungssteigerungen. Tabelle 3 soll dies veranschaulichen. 





Tabelle3. Licht-Atmungsreaktion bei Spargeln. 











Vor- Lichtatmung Stunden Nach- 
atm atmung 
Dunkel 1 x 3 4 Dunkel 
100 132 119 118 110 99 
rel. L. 135 141 148 138 

















Da der Abfall vom anfänglichen Optimum trotz schwach ansteigen- 
den Lichtes schon in der 2. Stunde deutlich wird, liegt hier also die 
gleiche Erscheinung vor, die wir schon bei Wurzeln beobachtet haben, 
wenngleich die ,,Reizwirkung“ erheblich schwächer ist. 
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3. Samen. Versuche mit Kürbissamen lieferten ähnliche Ergebnisse 
wie die Versuche mit Kartoffelscheiben und Spargeln. Die Steigerungs- 
werte betrugen in der Stimulationsphase unter der Lampe 20%, um im 
Sonnenlicht auf 56% anzusteigen. 


4. Pilzgewebe (Fruchtkôrper vom Champignon). Dünne Längs- 
scheiben junger Fruchtkörper von Psalliota campestris aus Dunkel- 
kulturen zeigten unter der 1000 Watt-Lampe wie auch im Sonnenlicht 
dasselbe Verhalten wie die besprochenen Speicherorgane, wenngleich 
die Steigerungswerte (mit 27% im Sonnenlicht) hier erheblich niedriger 
lagen als bei den übrigen farblosen Geweben. 


C. Bedeutung des Vorlebens für die Stimulationswirkung des Lichtes. 


Man kann von vornherein annehmen, daß (Dunkel-)Wurzeln bei 
Bestrahlung mit starkem Weißlicht anders reagieren werden als chloro- 
phylifreie Teile der (Licht-) Blüten der gleichen Pflanze. Den von der 
protoplasmatischen Forschung neuerdings aufgedeckten Unterschieden 
in der Permeabilität (und anderen Eigenschaften) zwischen den einzelnen 
Geweben einer Pflanze werden bei näherem Zusehen gewiß auch Ver- 
schiedenheiten gegenüber der photochemischen Einwirkung bestimmter 
Strahlen entsprechen (vgl. dazu LEPESCHKIN 1937). Vergegenwärtigen 
wir uns nun, wie verschieden sich ein und dieselbe Strahlung, nämlich 
starkes Sonnenlicht, bei den Assimilationsapparaten modifikativer 
Schwachlicht- und Starklichteinstellungen auswirken kann, dann wäre 
es denkbar, daß das Ausmaß auch der Licht-Atmungsreaktion, etwa 
von Wurzeln, je nach dem Lichtgenuß während des Vorlebens ver- 
schieden ausfällt. 


Als unterirdische Organe dürften die Wurzeln selbst bei extremsten 
Sonnenpflanzen normal mindestens phänotypisch eine ,, Dunkeleinstellung“ 
besitzen. Für den Assimilationsapparat haben die von HARDER (1930, 
1933) geprüften labilen Einstellungen gezeigt, daß enge Beziehungen 


bestehen zwischen der ,,Unterschiedsschwelle“‘ (a Eee) und der 


„protoplasmatisch‘‘ beeinflußten Wirkung des Starklichtes. Für chloro- 
phyllfreie Organe besteht ja die Möglichkeit, diese Unterschiedsschwelle 
unendlich groß zu machen, indem von absolutem Dunkelmaterial aus- 
gegangen wird, das bis zum Versuchsbeginn jeder Lichteinwirkung 
entzogen ist. Besteht jene Beziehung auch für die lichtkatalytische 
Beeinflussung der Atmungsvorgänge, dann müssen Lichtwurzeln sich 
anders verhalten als Dunkelwurzeln. 


Die Versuche wurden mit Licht- und Dunkelwurzeln von Vicia 
Faba und Hyacinthus candicans ausgeführt. Wir gehen nur kurz auf 
die Ergebnisse zweier Versuche mit Hyazinthenwurzeln ein, wobei 
das Verhalten bei mehrstündiger Bestrahlung mit Lampenlicht in 
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aufeinanderfolgenden einstündigen Expositionen geprüft und jeweils mit 
den Dunkelkontrollen verglichen wird. 

Die Optimumkurve 1 der Abb. 4 ist uns schon aus der Abb. 3 (Kurve 2) 
bekannt. Dort wurde sie mit der vom gleichen Material bei !/, geringerer 
Lichtintensität gelieferten breitrückigen Kurve verglichen. Beide Male 
waren es aber in Abb. 3 Dunkelwurzeln, die jene verschiedene Licht- 
Atmungsreaktion ergaben. In der Abb. 4 handelt es sich nun um den 
Vergleich von Licht- und Dunkelwurzeln im gleichen starken und mehr- 
stündig einwirkenden Lampenlicht. Es ist aufschlußreich, die ent- 
sprechenden Kurven der Abb.3 und 4 miteinander zu vergleichen; 
der verschiedene Maßstab 
tut diesem Vergleich kei- 
nen Abbruch. Solche Hya- 
zinthenwurzeln, die vor 
dem Versuch mehrere 
Tage lang am Fenster 
dem Tageslicht ausgesetzt 
waren, reagieren auf das 
Licht viel langsamer und 
insofern bedeutend schwä- 
cher, als eine eigentliche 
Stimulationsphase, die bei 
den Dunkelwurzeln so aus- 





3. # & Std. geprägtist,überhaupt nicht 
nee 5 Zeit mebr in Erscheinung tritt. 

Abb. 4. Licht-At ktionen bei Dunkel- und Licht- . . 
wurzeln von Hyacinthus candicans in starkem Lesgen. Der Vergleich mit Abb. 3 


licht (wie bei Kurve 2 der Abb. 3). Sonst wie Abb.3. läßt aber noch etwas Wei- 

teres erkennen: Selbst das 
relativ kurze Vorleben im diffusen Tageslicht hat die (vorher im Dunkeln 
aufgewachsenen) Lichtwurzeln gegenüber dem starken Lampenlicht so ab- 
gestumpft, daß sie ebenso reagieren wie solche Dunkelwurzeln, die einem 
dreimal schwächeren Licht ausgesetzt sind (rel. L. 1). Es ergeben sich also 
deutliche Beziehungen zu gewissen Reizvorgängen und möglicherweise zu 
den Erscheinungen des WEBERschen Gesetzes. 


D. Die Atmung grüner Blätter im Sonnenlicht bei photischer Inaktivierung 
der Assimilation. 

Wenn bisher Fragen der Lichtwirkung auf die Atmung grüner 
Gewebe behandelt wurden, so mußten wir uns auf die Nachwirkungen 
der Bestrahlung beschränken, die im anschließenden Dunkelversuch 
zutage traten. Im folgenden wird nun die Lichtatmung von Blättern 
bei unterbundener Photosynthese betrachtet. Bevor auf die Versuche 
über die Lichtatmung während des Sonnenstiches eingegangen wird, 








bei Licht- und Dunkelgeweben, grünen und farblosen Organen. 525 


sollen kurz die Ergebnisse einiger Narkoseversuche mit Potamogeton lucens 
besprochen werden. 

Die Blätter wurden im Anschluß an Warsures Erfahrungen mit 0,06% Phenyl- 
urethan narkotisiert. Diese Konzentration wurde gewählt, weil sie die Atmung 
fast gar nicht beeinflußte und selbst bei mehrstündiger Einwirkung den Assimilations- 
apparat nur wenig schädigte. Leider machte sich ein Übelstand bemerkbar. Wie 
eine Abdrosselung der CO, die absolute Unterbindung der Photosynthese wegen 
der am Belichtungsort im Atmungsvorgang gebildeten Kohlensäure unmöglich macht 
und den Steigerungswert der Lichtatmung um einen gewissen Betrag herabsetzt, 
so entspricht diesem unvermeidbaren Umstand in unseren Narkoseversuchen 
die Tatsache, daß bei der verwendeten Dosis die Photosynthese noch nicht voll- 
ständig gelähmt war. Wir werden jedoch gleich sehen, daß dieser Fehler der 
Versuchsanstellung sich in den Versuchen mit starkem Licht nur unwesentlich 
auswirkt. 


Wenn wir die Potamogeton-Blätter mit schwachem Licht bestrahlten, 
das die Atmung noch nicht merkbar beeinflußte, so waren die O,-Minus- 
werte im Licht kleiner als im Dunkel. Es ist also noch schwach assi- 
miliert worden, wenngleich der Kompensationspunkt nicht mehr erreicht 
wurde. Bestrahlten wir die narkotisierten Blätter aber mit Sonnen- 
licht, so war die Sauerstoffaufnahme erheblich beschleunigt, und es 
ergab sich gegenüber den Kontrollen im Dunklen eine klare Steigerung 
der Lichtatmung gegenüber der Dunkelatmung um 60—70%. Und 
diese Steigerung muß aus den erwähnten Gründen noch als Mindest- 
wert angesehen werden! Bei absoluter Unterbindung der Photosynthese 
dürfte die Stimulierung wohl nahe an den Wert von 100% herankommen. 

Eine Verdunkelung der narkotisierten Blätter ließ die Sauer- 
stoffaufnahme wieder auf das Ausmaß der normalen Dunkelatmung 
sinken. 

Außer dem Weg über die narkotische Lähmung der Photosynthese, 
worüber H. FéckLER in der 2. Mitteilung besonders berichten wird, 
haben wir im funktionellen Sonnenstich eine weitere Möglichkeit vor 
uns, die Wirkung des Lichtes auf die Atmung grüner Gewebe zu studieren. 
Abb. 5 zeigt das Ergebnis einer Versuchsreihe vom November 1937 mit 
3 gleich großen Wedelabschnitten des Schattenfarns T'richomanes radi- 
cans. Sie ließen sich aus anatomischen Gründen ohne weiteres submers 
behandeln (vgl. Montrort und NEYDEL 19281). Ihre Dunkelatmung 
vor der Bestrahlung zeigt normale Werte und geringe Unterschiede. 
Nach Ermittlung zweier Werte im Dunkeln werden die in gewöhn- 
lichen Glaskammern eingeschlossenen Fiedern im Freien mit ,,Doppel- 
sonne‘ bestrahlt, d.h. sie erhalten einen Zusatz von eingespiegelter 
Sonne zu direkt einfallendem Sonnenlicht?. Durch fließendes Wasser 


2 Die Expositionen erfolgten an einem klaren Tag im November zwischen 10 
und 14 Uhr. Die Bestrahlung wird also bei relativ niedrigem Sonnenstand ausgeführt. 
Durch den Zusatz der eingespiegelten Sonne dürfte daher kaum eine stärkere Sonnen- 
intensität erreicht worden sein als sie zur gleichen Tageszeit um Johanni, d. h. bei 
höchstem Sonnenstand, in der einfachen Besonnung auffällt. 
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der umgebenden Wanne wird die Temperatur niedrig und konstant 
erhalten. Wedel 1 wird nur eine Stunde bestrahlt und danach im Dunkeln 
weitergeprüft, während Wedel 2 noch eine weitere Stunde, Wedel 3 
sogar 4 Stunden lang dem Einfluß des Starklichtes ausgesetzt bleiben, 
bevor ihre Atmung wieder im Dunkeln verfolgt wird. Lediglich für 
die wenigen Minuten der Ab- und Anfüllung der Atmungskammern sind 
die Blätter dem Sonnenlicht entzogen. 

Der Erfolg läßt an Deutlichkeit nichts zu wünschen übrig. Während 
in den früheren Versuchen von Montrorr und NEYDEL bei einfacher 
Sonnenbestrahlung von dem gleichen Farn wenigstens in der ersten 
Stunde noch mit Überschuß assimiliert, also Sauerstoff entbunden wurde, 
steigt hier die O,-Aufnahme im Licht schon in der ersten Stunde etwa auf 
das Doppelte an, um bei längerem Verweilen der Fiedern im Sonnenlicht 
auf ein Mehrfaches der Dunkelatmung anzusteigen. Betrachten wir den 
Wedel 3, der die katalytische Wirkung der Sonnenstrahlen auf die 
Oxydationsvorgänge kundgibt, so ergeben sich für die Lichtatmung 
in den aufeinanderfolgenden Stunden folgende Steigerungsquoten: 























Stunden 
1 2 3 4 
Lichtatmung 
Q Dunkelatmung 2,0 3,5 3,8 3,2 


Allerdings ist mit diesem Versuch noch nicht bewiesen, daß die 
Photosynthese mit dem Einsetzen der Besonnung sofort völlig unter- 
bunden ist. Wir messen ja mit dem negativen Sauerstoffwert, also 
dem Anstieg des O,-Verbrauches, nach Ablauf der ersten Stunde lediglich 
die Differenz aus den entgegengesetzten Vorgängen von O,-Verbrauch 
und O,-Produktion für diesen Zeitraum. Nach den früheren Ergebnissen 
von MoNTFoRT und NEYDEL (1928) ist es höchst wahrscheinlich, daß wir, 
wenn die erste Exposition nur !/, Stunde gedauert hätte, noch O,-Pro- 
duktion, also einen Assimilationsüberschuß über die freilich rasch an- 
steigende Atmung gemessen haben würden. Die Kurve dürfte also in 
der ersten Viertelstunde wohl noch im Plusgebiet der O,-Werte ver- 
laufen, was wir in der Abb. 5 mit A vermerkt haben. Doch steht diese 
Frage jetzt nicht zur Erörterung, und ihre Beantwortung berührt in 
keiner Weise die Bewertung dieser Versuche für das grundsätzliche 
Problem der Lichtatmung grüner Blätter!. 

Wir dürfen nun freilich richt in den Fehler verfallen, die an Tricho- 
manes-Wedeln gemessenen außerordentlich hohen Steigerungswerte 


1 Es sei ausdrücklich hervorgehoben, daß die Wedel einige Tage später, nachdem 
der „Lichtreiz‘‘ abgeklungen war, in schwachem diffusem Licht wieder normal 
assimili 
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der Lichtatmung zu verallgemeinern. Nach allem, was uns die ver- 
gleichende Betrachtung der Licht-Atmungsreaktion bei Licht- und Dunkel- 
wurzeln gezeigt hat, wird man auch im Bereich der grünen Gewebe 
mit allen Abstufungen der protoplasmatischen (und wohl auch fermen- 
tativen) Lichtempfindlichkeit rechnen müssen, die entweder das Vorleben 
mit seinen mannigfachen Abstufungen der Intensität des Lichtfeldes 
oder eine a priori gegebene konstitutionelle Prägung der Lichtresistenz 
bzw. der Empfindlichkeit mit sich bringt. Es ist also anzunehmen, daß 


relative Almung 





49% 


Zeit 


Abb.5. Verlauf der Lichtatmung dreier Fiedern des Schattenfarns Trichomanes radicans 

bei Ausschaltung der Photosynthese im ‚‚Sonnenstich“. 4 = Beginn der Bestrahlung, 

y = Beginn der Wiederverdunklung, punktierte Linien = Nachwirkung des Lichtes im 
Dunkeln, D Dunkelatmung vor der Bestrahlung, weitere Erklärung im Text. 


ein und dasselbe Starklicht (Sonne + diffuses Himmelslicht) auf Plasma 
und Atmungsfermente extremer Sonnenblätter (funktionell harmonischer 
Starklichtpflanzen) keinen so starken Reiz ausüben wird, wie wir ihn 
bei den photisch so empfindlichen Zellen des Schattenfarns Trichomanes 
radicans beobachten. 


In dieser Auffassung werden wir bestärkt auf Grund von Versuchen 
mit Laminaria digitata. Im erwähnten Vergleichsversuch an Trichomanes- 
Wedeln wurden entsprechende Ausschnitte aus einer Tiefenform von 
Laminaria digitata aus 8 m Tiefe der Kieler Förde mitgeführt. Sämtliche 
Expositionen erfolgten gleichzeitig. Allein die Tiefenpflanze erwies sich 
resistenter als der extreme Schattenfarn. Die mit der Bestrahlung ein- 
setzende Atmungssteigerung erreichte erst nach einigen Stunden ein 
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solches Ausmaß, daß die anfänglichen Assimilationsüberschüsse die früher 
geschilderten Sonnenstichdepressionen aufwiesen (vgl. dazu MoNTFoRT 
1936). Zwar sanken die Überschußwerte von der 2. Stunde an sehr rasch 
ab, aber wir beobachteten selbst in der 4. Stunde noch eine Sauerstoff- 
produktion, die größer war als der Sauerstoffverbrauch im Dunkeln. 
Doch besteht kein Zweifel darüber, daß die Kurve in der 5. Stunde, 
wenn noch länger bestrahlt worden wäre, die früher von Montrort 
geschilderten O,-Minuswerte angezeigt hätte. Insgesamt spielt sich also 
hier der gleiche Vorgang ab wie beim Schattenfarn, bloß sind seine 
Zeitphasen bei der verwendeten Laminaria weiter ausgedehnt als bei 
Trichomanes. 


Worauf der Unterschied beruht, braucht uns hier ebenso wenig zu 
beschäftigen wie die Frage, welche Rolle die Lichtsteigerung der Atmung 
beim funktionellen Sonnenstich spielt, d.h. welcher Anteil ihr an der 
mehr oder weniger vollständigen Depression der (als Assimilations- 
überschuß gemessenen) Photosynthese neben einer direkten Hemmung 
der CO,-Assimilation als solcher zukommt. Auch hierüber wird H. Föck- 
LER sich in der folgenden Mitteilung aussprechen. Uns geht es hier 
lediglich um die Tatsache, daß bei grünen Zellen, deren Photosynthese 
im direkten Sonnenlicht ohne Anwendung eines Narkotikums oder 
Abdrosselung der CO, ausgeschaltet ist, die Strahlung eine sehr starke 
Steigerung der Atmung (O,-Aufnahme) herbeiführt. Und sie übertrifft 
das Ausmaß der Steigerungen, die wir selbst bei Dunkelgeweben antreffen, 
wenn sie farblos sind, um ein Vielfaches. 


Die von GAFFRON (1937) neuerdings im Anschluß an die Beobachtungen von 
VAN DER Paauw an Scenedesmus vorgenommene Prüfung der Frage, wieweit 
die Atmung der assimilierenden grünen Zelle durch das Licht gesteigert sei, führte 
zu dem überraschenden Ergebnis, daß überhaupt kein Unterschied zwischen Licht- 
und Dunkelatmung besteht. — Ob hier ein besonderer Zustand vorgelegen hat, 
der mit der Einwirkung der Blausäure zusammenhängt, und der bei unseren Objekten 
infolge der photischen Ausschaltung der Photosynthese im „Sonnenstich‘ fehlt, 
ist nicht zu übersehen. Auch bedarf manche Einzelheit der an Scenedesmus be- 
obachteten Erscheinung einer näheren Prüfung. Eines dürfte aber angesichts 
der von uns sowohl an farblosen wie an grünen Geweben nachgewiesenen Licht- 
steigerung der Atmung klar sein: Eine Verallgemeinerung der von GAFFRON an 
Scenedesmus beobachteten Verhältnisse kommt nicht in Frage und würde die auf 
dem Gebiet der Lichtatmung ohnehin genugsam vorhandene Verwirrung nur 
noch steigern. 

Wegen der Licht- und Dunkelatmung chlorophyllfreier Rassen von Land- 
pflanzen (Mais) sei auf die Arbeit von GRONER (1936) verwiesen. Eigene Erfahrungen 
stehen uns vorerst nur von den chlorophyllarmen Blütensprossen von Neottia 
nidus avis zur Verfügung, bei denen der Erstgenannte von uns im Sonnenlicht bei 
unterbundener Photosynthese eine Steigerung der Atmung gegenüber den voraus- 
gegangenen Dunkelwerten ermittelte: 


Lichtatmung _ 
(a Dunkelatmung 1,57) 
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Der Zusammenhang zwischen „Solarisation“ und CO,- Versorgung 
der Zellen. 


Die an dem Schattenfarn Trichomanes gegenüber Tiefen-Laminaria 
gewonnenen Erfahrungen über eine sehr starke Steigerung der Atmung 
grüner Blätter durch Sonnenlicht bei gleichzeitiger Depression oder gar 
völliger Ausschaltung der Photosynthese setzen uns instand, eine 
irrige Auffassung richtig zu stellen, die neuerdings dazu geführt hat, 
die Tatsachen des funktionellen Sonnenstiches zu verdunkeln. EMERSON 
(1935, 1937) kommt im Anschluß an Horman (1930) und auf Grund 
eigener sorgfältiger Versuche an Chlorella zu dem Schluß, die von Mont- 
FORT und NEYDEL (1928), HARDER (1930) und ArnoLp (1931) mittels 
der WinxKLERschen O,-Methode in geschlossenen Kammern gefundenen 
Depressionen der Photosynthese im Sonnenlicht bzw. starken Lampenlicht 
seien nur durch methodische Mängel der Versuchsanordnung vorgetäuscht 
— wenigsteris soweit es sich um angeblich reine Lichtwirkungen handele. 
In Wirklichkeit beruhten sie, da nur mit natürlichen Wässern ohne Zusatz 
von Carbonat-Bicarbonatgemischen gearbeitet wurde, auf einem Mangel 
in der CO,-Versorgung der Zellen. Von unseren früheren Versuchen mit 
Trichomanes-Wedeln aus dem Jahre 1928 wird lediglich gesagt, “their 
rather primitive technique does not seem to have established the adequacy 
of their carbon dioxide supply” (Emerson 1935, S. 1291). 

Wie es sich in methodologischer Hinsicht mit den Grundlagen der 
Auffassung von Emerson verhält, soweit nicht eine Frage der Photo- 
synthese von Chlorella, vielmehr das Grundphänomen der Starklicht- 
wirkungen in einer vergleichenden Analyse zur Diskussion steht, soll 
demnächst eingehend erörtert werden. Hier sei nur ein Punkt hervor- 
gehoben. In den Vergleichsversuchen Montrorts (1936) mit extremer 
Schatten-Cladophora gegenüber Tiefen-Laminaria und Delesseria sanguinea 
mußte sich die Abnahme der CO,-Spannung im Sinne Emersons während 
der aufeinanderfolgenden einstündigen Expositionen im Sonnenlicht 
gerade bei Cladophora am stärksten äußern, da ihre ungemein starklicht- 
resistenten Zellen in der Sonne stundenlang sehr stark assimilierten! 
Gerade hier trat aber keine Depression der Photosynthese auf! Wie ist es 
möglich, die rasch einsetzenden und starken Depressionen, die nur bei 
den sehr lichtempfindlichen Geweben der genannten Vergleichsalgen 
auftraten, auf eine Abnahme der CO,-Spannung zurückzuführen ? 
Und wenn wir in den jüngsten Versuchen mit Trichomanes-Wedeln 
gegenüber Tiefen-Laminaria beim (vorher gut assimilierenden) Schatten- 
farn schon in der ersten Stunde der Besonnung infolge rasch stimulierter 
Atmung eine O,-Aufnahme (und damit eher eine Zunahme der Kohlen- 
säurespannung), beim Schattentang aber (bei anfangs noch erhaltener 


1 Bezüglich der Kritik von JoHansson (1929), auf die sich Emerson beruft, 
vgl. STRACK-WEYNAND (1938). 
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starker Photosynthese) eine beträchtliche O,-Abgabe beobachten, dann 
wird niemand behaupten wollen, die so rasch einsetzende, aber noch 
reversible Depression und schließliche völlige Unterbindung der Photo- 
synthese im Starklicht werde bei dem Farn nur oder auch nur vorwiegend 
durch Mangel in der CO,-Versorgung bedingt. Wie wenig übrigens 
gerade Versuche mit Chlorella ohne jede Vergleichsbasis anderer Pflanzen 
geeignet sind, eine allgemeine und vergleichende Physiologie der Starklicht- 
wirkung anzubahnen, geht auch daraus hervor, daß Emerson bezüg- 
lich der Nachwirkung des Starklichtes (45000 Meterkerzen = ‘‘moderate 
sunlight”) auf die Atmung ausdrücklich betont, “high light intensities 
have never given any indication of large changes in the subsequent 
dark respiration” (Emerson 1935, S. 136). 

So wertvoll also die Versuche Emersons mit Chlorella wegen ihrer 
technischen Feinheit für die Beziehungen zwischen Kohlensäurefaktor 
und Solarisation an sich sind, so wenig vermögen sie die an konstitutionellen 
Schwachlichtgeweben gewonnenen Erfahrungen über eine außerhalb des 
CO,-Faktors bestehende Depressionswirkung des Sonnenlichtes auf den 
Assimilationsapparat zu entkräften. 

Auch der Hinweis auf das Verhalten der roten Zellen von @igartina, die sich in 
den Versuchen von EMERSON und GREEN (1937; vgl. auch Emerson 1937) ähnlich 
verhielten wie Chlor: az, ist für die Beurteilung des Grundphänomens der Solarisation 
nicht stichhaltig. Schon in früheren Versuchen von 1932 (vgl. Montrort 1933) 
konnte gezeigt werden, daß gerade eine Gigartina-Art (G. mamillosa) — trotz Her- 
kunft aus sehr gedämpftem Licht — im Sonnenlicht recht gut arbeitet, in aus- 
gesprochenem Gegensatz zu den gleichzeitig im selben natürlichen Seewasser 
geprüften konstitutionell lichtempfindlichen Delesseria-Arten. 

Ohne eine vergleichende Herausarbeitung der physiologischen Gestalts- 
typen ist der Fragenkomplex der Solarisation und des Sonnenstiches 
nicht mehr erfolgreich zu bearbeiten. Kaum irgendwo in der Physio- 
logie der Lichtwirkungen kommt es mehr darauf an, das Wesen einzelner 
Reaktionstypen durch Messen an den ökologischen und physiologischen 
Gegentypen zu erfassen als gerade hier. Die Erfahrungen der jüngsten 
Zeit lassen deutlich genug erkennen, daß sich in diesem Bereich das Erbgut 
stärker auswirkt als die Umwelt. 





Sehlußbetrachtungen. 


In der Physiologie der Lichtwirkungen sind die dringendsten Fragen, 
soweit sie sich auf die Photosynthese und auf lichtkatalytische Reaktionen 
bei der Samen- und Sporenkeimung beziehen, in der letzten Zeit von 
verschiedenen Seiten so nachdrücklich in Angriff genommen worden, daß 
man hoffen darf, in diesem Bereich der Lichtphysiologie sei der Boden 
nach Klarstellung der anfänglichen Fehldeutungen für eine fruchtbare 
vergleichende Weiterarbeit auf physiologischem wie auf ökologischem 
Gebiet hinreichend vorbereitet. Um so auffälliger ist die Unkenntnis, 





bei Licht- und Dunkelgeweben, grünen und farblosen Organen. 531 


um nicht zu sagen, Verwirrung, die man allenthalben antrifft, sobald 
das Gebiet der Licht-Atmungsreaktionen betreten wird. Zwar liegt 
eine große Zahl besonders älterer Arbeiten vor, die meist in isolierten 
Vorstößen, entweder bei Bakterien und Pilzen oder bei Blättern, Samen 
oder Früchten dem Problem der Lichtatmung zuleibe rücken. Allein 
die Ergebnisse widersprechen sich sogar bei denselben Objekten, und auch 
durch die jüngste Arbeit von GESsNER (1937) ist das Problem, wie uns 
scheint, mehr verwirrt als geklärt worden. 

Anders steht es, wenn wir die neuen Versuche von Wynp und Rey- 
NOLDS (1935) mit den älteren Erfahrungen WARBURGs (1921) verknüpfen. 
Auf diesem biochemischen Gebiet, in das freilich die höheren Pflanzen, 
insbesondere die Frage der Lichtatmung ihrer grünen Gewebe noch 
wenig einbezogen sind, herrscht in den grundsätzlichen Fragen durchaus 
Klarheit und befriedigende Übereinstimmung. Es erscheint uns darum 
als ein günstiges Zeichen für ihre Brauchbarkeit im Rahmen einer 
künftigen vergleichenden Physiologie der Lichtwirkung auf die Oxy- 
dationsvorgänge, daß unsere eigenen Versuche an farblosen und grünen 
Organen höherer Pflanzen mit ihrem Ergebnis einer allgemeinen und 
typischen Licht-Atmungsreaktion sich in die modernen biochemischen 
Vorstellungen von der lichtkatalytischen Beeinflussung der ferınentativen . 
Atmungsvorgänge zwanglos einordnen lassen. 

Es sei noch besonders auf die Übereinstimmung hingewiesen, die unsere vor- 
geführten Licht-Atmungsreaktionen mit solchen Wirkungen des Lichtes zeigen, 
die kürzlich von JERVENKYLA (1937) eingehend studiert wurden. Die Permeabilitäts- 
steigerung belichteter Zellen für verschiedene Stoffe zeigt nicht nur eine ähnliche 
Abhängigkeit vom Lichtgenuß des Vorlebens, wie wir sie bei der Lichtatmung von 
Licht- und Dunkelwurzeln fanden, auch bezüglich der Qualität des Lichtes ergeben 
sich offenbar nahe Berührungspunkte. Ob alle diese Übereinstimmungen die 
Mechanik der Stimulationswirkungen bei der Lichtatmung — etwa über den Weg 
einer Permeabilitätssteigerung für Sauerstoff — zu klären vermögen, soll hier 
nicht näher erörtert werden. 

Was die wirksamen Strahlenbereiche anlangt, so hat schon PRINGs- 
HEIM (1881) mit Nachdruck die Bedeutung der kurzwelligen Strahlen 
hervorgehoben. Die jüngsten Versuche von Parısa und Saran (1934) 
an (durch lange Verdunklung) ausgehungerten Blättern von Aralia er- 
gaben im Licht infolge ausgeschalteter Photosynthese gleichfalls eine 
Beschleunigung der Atmung, wie wir sie an Trichomanes-Wedeln während 
des Sonnenstiches antrafen. Sie stellte sich nicht nur im zusammen- 
gesetzten weißen, sondern schon in violettem und blauem Licht ein, 
wogegen rote Strahlen wie Dunkelheit wirkten. 

Auch bei farblosen Geweben kann die Kette der photochemischen 
Wirkungen, deren Endeffekt wir bei der Atmung als Steigerung der Sauer- 
stoffaufnahme messen, nur von absorbierten Strahlen ausgehen. Am 
schärfsten ist das Grundsätzliche dieser Beziehung, soweit sie Ferment- 
reaktionen betrifft, schon von WARBURG (1921) dargelegt worden. Er 
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konnte mittels der klaren, wäßrigen Lösung des Hämonicotins und der 
Bestrahlung von Hefepilzen mit farbigem Licht gleicher Quantenintensität 
zeigen, daß die ,,Wirkungskurve“ in ihrer Form mit der Absorptions- 
kurve „des Atmungsfermentes“ übereinstimmt. 

Wir beschränkten uns darauf, bei Hyazinthenwurzeln in orientierenden Ver- 
suchen mittels Scnorrscher Farbfilter die Wirkung annähernd energiegleichen 
roten, grünen und blauen Lichtes sowie des Sonnenlichtes mit und ohne UV-Strahlung 
gegenüber der Geschwindigkeit der O,-Aufnahme im Dunkel zu ermitteln. Dabei 
ergab sich eine deutliche Wirkung des Lichtes erst bei A < 500 au. Der Quotient der 
Atmungssteigerung Blauviolett/Rot betrug etwa 3—4. Berücksichtigen wir den 
(von Blättern her erschlossenen) Anstieg der Lichtabsorption im Protoplasma 
mit abnehmender Wellenlänge, so erscheint jenes Ergebnis verständlich. 

Daß die atmungssteigernde Wirkung der Strahlen innerhalb des 
Bezirkes von A 500—300 wu mit abnehmender Wellenlänge stark ansteigt, 
konnten wir bei Wurzeln von Vicia Faba wie auch bei Kürbissamen durch 
einen Vergleich der Atmung im Sonnenlicht bei Verwendung gewöhnlicher 
Glaskammern gegenüber solchen mit eingesetzten Fenstern aus Uviolglas 
feststellen. Auf diese Weise gelang es, den Geweben die UV-Strahlung 
des Sonnenlichtes während des Versuches — anstatt nur bis À 370 uu — 
bis A etwa 300 au zugänglich zu machen. Sowohl bei den Wurzeln wie 
bei den Samen reagierten die Zellen mit einer Erhöhung der unter gewöhn- 
lichem Glas gelieferten (an sich geringen) Steigerungsquote auf annähernd 
den doppelten Betrag. 

Es muß also entweder das kolloidale System des Protoplasmas oder 
das der Fermente oder beides zusammen durch die kurzwelligen Strahlen 
in irgendeiner Weise beeinflußt worden sein, als deren Folge die Licht- 
Atmungsreaktionen ganz erheblich ausgeprägter erfolgen als in länger- 
welligen Bereichen. Auch dieses Ergebnis deckt sich mit anderweitigen 
Erfahrungen der jüngsten Zeit an anderen lichtkatalytischen Vorgängen 
(vgl. PyrKkoscHh 1936). 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Um ein Verständzis für die Ursachen der widersprechenden Angaben 
früherer Autoren zu bekommen und die Bedeutung des Lichtes für die 
Atmung auf breiterer Basis, ais es bisher geschah, und auf vergleichendem 
Wege zu ermitteln, werden Vers:che mit Licht- und Dunkelgeweben, 
mit farblosen und grünen Organen ange“t.'lt. Sie umfassen 3 Gruppen 
von Erscheinungen: 

I. Nachwirkungen des Lichtes auf die Dunkelatmung assimilierender 
Gewebe (Meeresalgen und submerse Phanerogamen). 

II. Zeitphasen der Licht-Atmungsreaktionen bei chlorophyllfreien 
Organen (Wurzeln, Knollen, Spargeln, Samen Pilzfruchtkörper). 

III. Die Atmung grüner Blätter von Schattenpflanzen im Sonnen- 
licht bei photischer Inaktivierung der Assimilation. 





bei Licht- und Dunkelgeweben, grünen und farblosen Organen. 533 


Die Ergebnisse lassen sich wie folgt zusammenfassen: 


1. Entgegen den Befunden von GESSNER reagieren sämtliche ge- 
prüften assimilierenden Gewebe auf eine Bestrahlung mit weißem Licht 
mit einer starken Atmungssteigerung, die auch im Dunkeln meist noch 
mehrere Stunden anhält. 

2. Bestrahlt man chlorophylifreie Gewebe mehrere Stunden lang 
mit starkem Weißlicht, so tritt je nach der Intensität eine charakteristische 
Licht-Atmungsreaktion auf. Wenn mit hoher Intensität bestrahlt wird, 
liefern die Zellen typische Optimumkurven. Das Optimum fällt auf die 
erste Stunde. Der ,,Reiz“ klingt in den folgenden Stunden ab. Gestalt 
und Höhenlage der Licht-Atmungskurve werden bei Wurzeln der gleichen 
Art vom Lichtgenuß während des Vorlebens bestimmt. 


3. Um die Zeitphasen der Licht-Atmungsreaktion bei Schatten- 
blättern aufzudecken, werden die lichtempfindlichen Wedel des Farnes 
Trichomanes radicans mit starkem Sonnenlicht bestrahlt. Zur Beurteilung 
der Lichtatmung werden solche Wedel benutzt, deren Chloroplasten im 
„Sonnenstich‘‘ rasch, aber noch reversibel inaktiviert sind. 


4. Die Atmung extrem lichtempfindlicher Schattenblätter ist in 
starkem Sonnenlicht ohne jede Neubildung von Assimilaten auf das 
3—4fache der normalen Dunkelatmung gesteigert. Bei Ausschaltung der 
Bestrahlung tritt zwar eine Senkung ein, aber die Nachwirkung hält 
noch stundenlang an. Sie kann auch dann noch fast das Doppelte der 
Dunkelatmung betragen. 

5. Die Wirkung des Lichtes auf die Atmung grüner Schwachlicht- 
Organe ist bei gleichzeitiger Ausschaltung der Photosynthese viel stärker 
ausgeprägt als bei farblosen Dunkelgeweben. 


6. Die auf Versüche an Chlorella und Gigartina gegründete Auf- 
fassung EMERSONs vom Wesen der Solarisation und des Sonnenstiches, 
wonach die Depressionen der Photosynthese im Sonnenlicht nur auf 
Mängeln in der CO,-Versorgung beruhen sollen, wird durch die ver- 
gleichende Analyse konstitutioneller Stark- und Schwachlichtpflanzen 
widerlegt. 

7. Aus der grundsätzlichen Übereinstimmung der Licht-Atmungs- 
reaktionen bei farblosen und assimilierenden Geweben in der direkten 
Wirkung wie auch in der Nachwirkung der Bestrahlung wird trotz der 
gegenteiligen Erfahrungen GAFFRONs an narkotisiertem Scenedesmus 
auf eine allgemeine lichtkatalytische Beeinflussung der fermentativen 
Oxydationsprozesse der Zellen geschlossen. 
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UNTERSUCHUNGEN ZU DEN 
„SPEZIFISCHEN PERMEABILITÄTSREIHEN“ HÖFLERS !. 


II. HARNSTOFF UND GLYZERIN. 


Von 
Hans JoacHim BoGeEn. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Juli 1938.) 


A. Einleitung und Problemstellung. 


Unter den Arbeiten zum Permeabilitätsproblem, die in den letzten 
Jahren von botanischer Seite erschienen sind, nehmen die Untersuchungen 
HOFLERs und seiner Schüler einen großen Raum ein. Diese mit dem Ziele 
einer sog. ‚vergleichenden Protoplasmatik“ entstandenen Arbeiten haben 
ein reiches statistisches Material beigebracht und uns mit manchen 
neuen Tatsachen bekannt gemacht. 

Ihre Ergebnisse zeigen, daß die Permeabilitätsreihen, d. s. die unter- 
suchten und nach ihren — plasmometrisch ermittelten — Durchtritts- 
geschwindigkeiten geordneten Stoffe untereinander auf sehr merk- 
würdige und zunächst wenig verständliche Art abweichen. So hatten 
manche Stoffe, besonders der Harnstoff, viel höhere Durchtrittsgeschwin- 
digkeiten, als nach ihrem Molekularvolumen oder ihrer relativen Lipoid- 
löslichkeit (die an den drei Modellen Äther/Wasser, Olivenöl/Wasser und 
Öl-Ölsäure/Wasser bestimmt wurde, s. COLLANDER und BARLUND 1926) 
zu erwarten gewesen wäre. 

Das Bestreben, die Permeabilitätsreihen zu ordnen, führte dann zur 
Aufstellung verschiedener Typen, ,,Permeabilitatstypen“, wie Harnstoff- 
(später amidophiler) Typ und Glyzerintyp, je nachdem ob Harnstoff 
schneller als Glyzerin oder umgekehrt eindringt. 

Über die Berechtigung, diese Typen ,,Permeabilitäts‘‘typen zu nennen, 
wird noch zu sprechen sein. Darüber hinaus wurden jedoch noch sehr 
viel weitergehende Schlüsse gezogen. So sollten die statistisch ermittelten 
Permeabilitätsreihen, obwohl sie mit den bestehenden Permeabilitäts- 
theorien unvereinbar schienen, oder vielleicht gerade mangels ihrer 
physikalisch-chemischen Erklärbarkeit, ein Maß sein für eine nach 
Objekten verschiedene ,,spezifische‘‘ Permeabilität, die in einer gerade 
so befundenen Anordnung innerhalb der Reihe ihren Ausdruck fände 
und im Sinne der ,,Protoplasmatik‘ zu deuten sei. Weiter sagt HOFLER 
(1934): „Man muß nur ... nicht ein einheitliches Zellipoid annehmen, 
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sondern verschiedene, von Plasma zu Plasma wechselnde Zellipoide 
fordern, die, mit ungleichen Löslichkeitseigenschaften ausgestattet, die 
Permeabilitätsverhältnisse der Zellen bestimmen“. Zur Charakterisierung 
der Eigenschaften der Lipoide wie der der Einzelplasmen überhaupt 
sollen die spezifischen Permeabilitätsreihen dienen. 

Ähnlich äußern sich übrigens auch CoLLANDER und BARLUND (1926), 
nach denen es wichtig wäre, ,,. .. die Lösungseigenschaften nicht nur eines 
willkürlich herausgegriffenen lipoiden Lösungsmittels zu bestimmen, 
sondern diejenigen möglichst verschiedenartiger Lipoide vergleichend zu 
untersuchen, um entscheiden zu können, ob unter den Lipoiden solche 
vorhanden sind, deren Lösungseigenschaften die Permeabilitätseigen- 
schaften erklären könnten‘. 

Wenn nach HÔFLER ,,... die Aufgabe der spezifischen Charakteri- 
sierung der Einzelplasmen aus ihren Permeabilitätsreihen, die für uns 
jetzt im Vordergrund steht, gerade dann am besten gelöst erscheint, 
wenn sich klare Unterschiede der Verhältniswerte schon innerhalb 
weniger Glieder mit Sicherheit ergeben‘, so ist es zwar nur folgerichtig, 
zur Erlangung deutlicher Unterschiede die Permeabilitätsreihen auf den 
Stoff mit den größten Permeabilitätsunterschieden, nämlich den Harn- 
stoff, zu beziehen und danach zu ordnen; aber es bedeutet gleichzeitig 
die Ablehnung eines durchgängig gültigen Gesetzes und eine Beschränkung 
auf Beschreibung verschiedener Typen. 

Neben diesen programmatischen Schlüssen nimmt die kausale 
Diskussion bedeutend weniger Raum ein. Sie wird hauptsächlich be- 
schränkt auf die Erörterung der Anwendungsmöglichkeit zweier Prin- 
zipien: einmal der — übrigens rein empirischen, d.h. kausal vorerst 
nicht erklärbaren — OverToNschen Regeln!, und dann der an Modellen 
gemachten Feststellung HÖöBERs, daß eine Azidifizierung der Lipoide 
eine Erhöhung des Verteilungskoeffizienten (und damit der Permeabilität) 
für NH,-führende Verbindungen bewirken solle. Soweit das letztere 
Prinzip anwendbar war, wurde es zur „Erklärung‘‘ des Harnstoff- bzw. 
amidophilen Typs herangezogen (HOFLER 1936). 

Es scheint aber, daß selbst diese kausalen Erörterungen unzulässig 
sind. Alle Bemühungen, für die Versuchsergebnisse, die Permeabilitats- 
reihen, mehr als statistischen Wert zu beanspruchen und aus ihnen eine 
Stellungnahme zu den Permeabilitätstheorien abzuleiten, haben erst dann 
ihre Berechtigung, wenn sicher bewiesen ist, daß die erhaltenen Befunde 
wirklich nur in der primären, unveränderten Permeabilität begründet sind, 
daß mithin diese Befunde nicht verfälscht sind durch sekundäre Er- 
scheinungen wie z. B. Beeinflussung des Diffusionsgefälles oder gar der 








1 Innerhalb homologer Reihen organischer Nichtleiter sollen aufnahmehemmend 
wirken die Zahl der alkoholischen Hydroxylgruppen und die Atomgruppierung 
der Säureamide, fördernd dagegen eine Verlängerung der C-Kette, Ersatz der 
H-Atome der Hydroxyle oder der Amidogruppe durch Alkyle usw. 
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Permeabilität selbst. Erst wenn nachweislich alle Erklärungsmöglich- 
keiten auf chemischer, physikalischer oder kolloidehemischer Grundlage 
unanwendbar sind, würde die erwähnte Stellungnahme berechtigt sein. 
Da dieser Beweis, der ohne eingehende Kausalanalyse, ohne Experiment, 
nicht zu führen ist, vorerst nicht erbracht und auch der bloße Versuch 
zu einem solchen in keiner der zahlreichen Arbeiten gemacht worden ist, 
sind die Folgerungen im Sinne der vergleichenden Protoplasmatik zu 
beanstanden. Selbst die typologischen Unterscheidungen in amido- 
philen Typ und Glyzerintyp sind abzulehnen, wenn diese als ,, Permeabili- 
täts‘‘typen bezeichnet werden. Mehr als statistischer Wert kommt 
ihnen nicht zu. 


Daß übrigens die zu einer typologischen Charakterisierung notwendige 
Konstanz der Permeabilitätsreihen häufig gar nicht besteht, zeigen die 
Untersuchungen von WAHRY (1936). Die an Wasser- und Luftblättern 
von Hippuris, d.h. an genetisch gleichwertigem Material ermittelten 
Reihen weisen außerordentliche Unterschiede auf. Besonders auffällig 
verschieden sind die Harnstoffwerte. Ferner ist die Reihenfolge ver- 
änderlich durch Belichtung: „Durch Belichtung werden die Permeations- 
werte für die einzelnen Stoffe nicht gleichsinnig und im gleichen Maße 
verschoben, infolgedessen tritt am Licht eine Umgruppierung innerhalb 
der „spezifischen Permeabilitätsreihen‘ ein, die sich so besonders ein- 
dringlich als physiologisch bedingt erweisen“. Diese physiologische Deu- 
tung lehnt allerdings HörLer ab: „Ich sehe vielmehr in den Zellen des 
Luft- und Wasserblattes (auch morphologisch) verschiedene Zellsorten, 
die eben auch ein verschiedenartiges Plasma besitzen, so gut wie bei 
anderen Arten Haut- und Parenchym-, wie Stengel- und Bliitenzellen“ 
(H6FLER 1936). 

Bemerkenswert ist außerdem die Feststellung, daß die Annahme 
einer Azidifizierung der lipoiden Grenzschichten durch Belichtung allen- 
falls für das Wasserblatt möglich ist, für das Luftblatt dagegen zu keinem 
brauchbaren Ergebnis führt. 

Ähnliche Beobachtungen über Permeationsunterschiede und Ver- 
hältnisumkehrungen liegen bereits mehrere vor: MopER 1932, MEINDL 
1934. Über besonders deutliche Fälle berichten WEBER (1930, 1931) und 
MARKLUND (1936). Bei ungleich alten Schließzellen von Ranunculus 
ficaria stellte WEBER eine hohe Harnstoffpermeabilität während der 
Funktionsperiode, sehr geringe für die Zeit vor und nach dieser fest; 
bei Spirogyra sind die jungen Zellen für Harnstoff fast völlig impermeabel, 
ältere hochpermeabel. MARKLUND fand ganz ähnliche Verhältnisse für 
Helodea und Taraxacum. Er vermag diese Unterschiede nicht restlos 
mit einer Veränderung der Lipoidschichten zu erklären, denn die im 
Modellversuch gewonnene Änderung der Verteilungskoeffizienten reicht 
dazu nicht aus. 

35* 
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Aufgabe der vorliegenden Arbeit war, zu klären, ob bei dem Zustande- 
kommen dieser auffälligen Unterschiede in den Permeabilitätsreihen 
chemische, physikalische oder (und) kolloidehemische Ursachen beteiligt 
sind, die eine sekundäre Veränderung der Permeationskonstanten be- 
wirken würden. Solche Unterschiede finden sich hauptsächlich in den 
Stoffgruppen Harnstoff und Harnstoffderivate und Glyzerin. Da grund- 
sätzliche Abweichungen im Verhalten des Harnstoffs von dem seiner 
Derivate nicht zu erwarten waren, genügte eine Beschränkung auf Harn- 
stoff und Glyzerin, deren Verhalten an möglichst vielen Objekten zu 
untersuchen und experimentell zu beeinflussen war. Die Verwendung 
gerade dieser beiden Stoffe bietet mehrere Vorteile. Zunächst genügt 
das Verhältnis ihrer P’-Werte, d.h. der Permeationskonstanten, um 
über die Zugehörigkeit des jeweiligen Objektes zum amidophilen Typ oder 
zum Glyzerintyp im Sinne der vergleichenden Protoplasmatik zu ent- 
scheiden. Sodann sind beide Stoffe grundsätzlich als zelleigen anzusehen, 
da sie beide, wenigstens für kurze Zeit, im normalen Zellstoffwechsel 
auftreten können. Sie sind relativ ungiftig und ihre physiologischen und 
physikalischen (Komplexbildung, Hydratation usw.) Eigenschaften gut 
bekannt. Zudem fehlt zumindest der Harnstoff bei keiner der zahlreichen 
Permeabilitätsuntersuchungen, über die die Literatur berichtet, so daß 
Vergleiche in weitem Rahmen möglich werden. An diesen Arbeiten fällt 
auf, daß es meist die P’-Werte des Harnstoffes sind, die die größten 
Abweichungen zeigen. (So fanden z. B. HörLer und SrtiesLer 1930 
an verschiedenen Geweben von Gentiana Sturmiana Unterschiede von 
1:300 und höher.) 

Eben wegen dieser Abweichungen erscheint der Harnstoff für die 
vorliegenden Untersuchungen besonders gut geeignet, denn sie lassen 
auch im Experiment die größten Effekte erwarten, und ein Analogie- 
schluß vom Harnstoff auf andere, weniger „abnorm‘ sich verhaltende 
Stoffe hat mehr Berechtigung als das umgekehrte Vorgehen. 


B. Mögliche chemische und physikalische Ursachen. 


1. Vorbemerkungen, Technisches. 
Es galt zunächst, ein Kriterium ausfindig zu machen, nach dem die 
zu untersuchenden Objekte ausgewählt und angeordnet werden können. 
Dieses Kriterium muß also die Unterschiede quantitativ erfassen. Zu 


diesem Zwecke wurden die P’-Werte für Harnstoff und Glyzerin ins 
: . ’ P’-Harnstoff 
Verhältnis gesetzt und nach diesem Quotienten Q P-Olyserm , im 


folgenden kurz Qu, geschrieben, das Material beurteilt. Dabei bleibt 
die absolute Größe der P’-Werte, die für die vorliegenden Untersuchungen 
weniger wichtig ist, unberücksichtigt. Unterschiede wie die von HÔFLER 
und STIEGLER festgestellten (1:300 für Harnstoff) sind also nicht zu 
erwarten. Für unsere Betrachtungen kann das nur dienlich sein, denn 
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diese Abweichungen beruhen vermutlich in dem Eigenquellungszustand 
des Plasmas, der natürlich gemäß der Ultrafiltertheorie die Permeabilität 
für alle Stoffe in gleicher Richtung beeinflussen wird. Zwei verschiedene 
Objekte können also, obwohl ihre absoluten P’-Werte starke Unter- 
schiede aufweisen, genau die gleiche Permeabilitätsreihe haben. 


Gleichzeitig erlaubt der Quotient eine Beurteilung der Verhältnisse 
hinsichtlich der Permeabilität als normal bzw. abweichend von der 
Ultrafiltertheorie. Nach dieser müßte der Harnstoff wegen seines kleine- 
ren Moleküls (MV = 59,2) bei allen Objekten etwas schneller eindringen 
als das Glyzerin (MV = 87,8), d. h. der Quotient müßte > 1 sein, = etwa 
1,2—1,5. Abweichungen von diesem Wert lassen sich leicht und sicher 
feststellen. Es sind also als Untersuchungsmaterial Objekte zu suchen, 
bei denen (möglichst große) Abweichungen nach oben und unten auf- 
treten, d.h. Quotienten > 2 und < 1. Für die Werte < 1 wurde, um 
in später notwendigen graphischen Darstellungen Verzerrungen unter- 


halb der 1-Linie zu vermeiden, der Quotient Q En berechnet 
P’-Harnstoff 


und gleich — Q P-Glyzerin 


Dagegen kann nach diesen Quotienten nicht entschieden werden, 
ob sich ein Objekt normal oder anomal verhält nach der Lipoid- bzw. 
Lipoidfiltertheorie. Denn nach den programmatischen Forderungen 
CoLLANDERs und H6FLERs — es seien für Objekt zu Objekt wechselnde 
Lipoide anzunehmen, deren Natur durch Übereinstimmung ihrer Permeabi- 
litätsreihen mit den Reihen der Verteilungskoeffizienten für verschiedene 
Modelle zu charakterisieren und aufzuklären sei (wobei noch anzumerken 
ist, daß das Vorkommen von Lipoiden in der Plasmahaut zwar möglich, 
aber noch nicht erwiesen ist) — ist a priori eine Entscheidung darüber 
unmöglich, ob ein Stoff sich innerhalb einer bestimmten Permeabilitäts- 
reihe anomal verhält; die spezifischen Lipoide (vorerst unbekannter 
Natur) könnten ja so beschaffen sein, daß sie gerade diese ,,anomale“‘ 
Reihe ergäben, und wenn durch systematisches Suchen oder zufällig ein 
Lipoidmodell gefunden würde, das eine ähnlich zusammengesetzte Reihe 
ergibt, so wäre die Kausalfrage gelöst. 


Geeignetes Material ist aus der Literatur genügend bekannt; ich 
wählte zunächst Majanthemum bifolium (Stengelhypodermzellen) und 
Muscari racemosum (subepidermale Zellen an der Basis der Blütenstiele). 
Die Messungen wurden nach der plasmometrischen Methode ausgeführt, 
betreffs der Einzelheiten verweise ich auf HörLer (1934). Die dort an- 
gegebenen zahlreichen Vorsichtsmaßregeln wurden genau eingehalten, 
insbesondere wurde darauf geachtet, daß nur völlig intakte Zellen benutzt 
wurden, die selbst niemals an schnittgeschädigte Zellen angrenzen durften, 
d.h. unter- und oberhalb der zu untersuchenden Zellschicht mußte sich 
wenigstens eine lebende, ungeschädigte Zellschicht befinden. Gemessen 


gesetzt. 
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wurde mit einem Zeiß-Mikrometer mit Trommelokular. In Abänderung 
der Methode HörLees erfolgten die Messungen innerhalb fester Zeiträume, 
z.B. alle5Min.; der Vorteil dieser Anordnung ist u.a., daß bereits 
während des Versuchs eine unregelmäßige Ausdehnung des Protoplasten 
erkannt und eine neue Zelle ausgesucht werden kann. 

Als Beispiel führe ich an 

Muscari racemosum, Hypodermzellen, anthozyanhaltig. 9.5.36, 19°C, Harnstoff. 
Schnitte ohne Wässern 10" Uhr in 0,67 mol Harnstoff. 

Maße der Zelle in Teilstrichen: h = 581, 

b = 238. 
Lange des Protoplasten: 10% Uhr 1, = 528; G, = 0,773, 
10% ,, 1, = 543; G, = 0,797, 
108 „ 1, = 557; G, = 0,823. 

Stündliche Plasmolysegradänderung: G,_, = 0,312; P\_, = 0,352, 

G,-, = 0,288; P,_, = 0,335. 

Die Ergebnisse, die Mittelwerte aus jeweils 4—8 Einzelmessungen 
(meist an verschiedenen Schnitten) darstellen, seien zusammen mit ver- 
gleichbaren Werten aus der Literatur angegeben: 

Muscari rac. Harnstoff P’ = 0,362 (HormeisTer: 0,377), 

Glyzerin P’ = 0,118 (HormeisTer: 0,31—1,20). 

Majanth. bif. Harnstoff P’ = 0,263 (Hörer: 0,231,), 

Glyzerin P’ = 0,0669 (HörLer: 0,0659). 

Als weiteres günstiges Objekt erwies sich Pelargonium zonale, das 
vor allem auch über Winter im Gewächshaus gut kultiviert werden konnte. 
Die Pflanzen wuchsen dabei kräftig und blühten zum Teil. Unterschiede 
gegenüber Sommer- und Freilandpflanzen waren nicht feststellbar. Die 
Blattstiele zeigten in ihren verschiedenen Geweben deutliche Unterschiede: 


Pelargonium zonale, Blattstiele. 

Harnstoff Glyzerin Quotient 
Epidermis . . . P = 0,119 P’= 0,3 Q = — 2,5, 
eee P’=0,110 P=0,0174 Q=+ 63, 
Chlorenchym . . P’ = 0,0775 P’=0,0385 Q = + 2,2. 

Diese mehr orientierenden Untersuchungen, besonders die an dem stark 
sauren Pelargonium zonale, ließen die Vermutung aufkommen, daß der 
pu der Zelle eine Rolle bei der Stoffaufnahme spielen könnte. py-Messun- 
gen der verschiedenen Gewebe (ausgeführt durch Ausquetschen der 
Gewebestreifen auf Filtrierpapier, das mit verschiedenen Indikatoren der 
SÖRENSENschen Indikatorenreihe getränkt war, genauere Angaben über 
diese Methodik folgen noch) ergaben tatsächlich eine gewisse Überein- 
stimmung: 
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Epidermis . . Pa 3 Que = — 25, 
Chlorenchym . pa 2—25 Qyg= 22, 
Mark. . . .. Pa 1,5 Que = 63, 


d.h. mit steigender Azidität wächst der Quotient. 
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Die nächstliegende Erklärung ist eine Spaltung des Harnstoffs durch 
Urease. 

2. Harnstoffaufnahme und Ureasewirkung. 

Urease ist in pflanzlichen Geweben allgemein verbreitet. Neuere 
Untersuchungen (u.a. GRANICK 1937) haben ergeben, daß hinsichtlich 
der Aktivität der in verschiedenen Geweben einer Pflanze, ja eines Organs 
enthaltenen Urease große Unterschiede bestehen. Es war also nach- 
zuprüfen, inwieweit eine Proportionalität zwischen der Größe der Urease- 
wirkung und der Harnstoffpermeationskonstante festzustellen ist. Diese 
Proportionalität wäre natürlich nicht anders zu deuten, als daß der 
Harnstoff während des plasmolytischen Versuchs gespalten und somit 
aus dem Diffusionsgefälle entfernt würde. 

Wirkungsvoller als die ungleichmäßige Ureaseaktivität dürften aber 
die py-Unterschiede der einzelnen Gewebe sein. Diese Beziehung zum py 
ist durch die Bindungsmöglichkeiten für das entstehende Ammoniak zu 
erklären, die um so besser sind, je größer der Säurevorrat des Zellsaftes ist. 
Worauf die verschiedene Stärke der Ureasetätigkeit beruht (das Wir- 
kungsoptimum liegt bei py 7,2), ob der Ureasegehalt der cg entsprechend 
wächst, wäre erst sekundär zu klären; jedenfalls würde eine meßbare 
Spaltung des Harnstoffs eine Erklärungsmöglichkeit für abnorm hohe 
P’-Werte für Harnstoff bedeuten. Zudem würde, da aus einem gespaltenen 
Harnstoffmolekül 1 Molekül CO, und 2 dissoziierende Moleküle NH, -Salz 
entstehen, der osmotische Wert der Zelle gesteigert werden und dadurch 
der Rückgang der Plasmolyse erheblich schneller erfolgen. Auch diese 
Vorgänge würden wesentlich dazu beitragen, einen zu hohen P’-Wert 
vorzutäuschen, für den die Permeabilität der Grenzschicht nicht ver- 
antwortlich gemacht werden darf. Daß die Ureasewirkung sofort, d.h. 
noch während des plasmolytischen Versuchs, einsetzt, wurde in späteren 
Untersuchungen gezeigt. 


a) Methodik. 

Die Richtigkeit dieser Hypothese sollte zunächst durch NH,-Bestim- 
mungen geprüft werden. Als Versuchsobjekte dienten Stengelteile von 
Majanthemum bifolium und Muscari racemosum, und zwar aus den Zonen, 
die plasmometrisch untersucht worden waren. Abgewogene Material- 
mengen wurden wie die Schnitte für die P’-Messungen behandelt (Wässern, 
eventuell Evakuieren usw.), dann längs zerschnitten in eine Harnstoff- 
lösung entsprechender Konzentration gebracht und dort 2 Stunden be- 
lassen. Nach den P’-Werten ließ sich voraussagen, daß während dieser 
Zeit der Harnstoff bis zum Konzentrationsausgleich eingedrungen war. 
Danach bestimmte ich die NH,-Menge durch Vakuumdestillation in der 
am hiesigen Institut üblichen Weise (näheres s. Morues 1926). NH,- 
Bestimmungen wurden ausgeführt: Zur Kontrolle an >iner unbenutzten 
Harnstofflösung und an unbehandeltem Material, :ür die eigentlichen 
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Versuche an zerriebenem Pflanzenmaterial (das sofort weiter verarbeitet 
wurde) und an der Außenlösung, damit auch möglicherweise nach außen 
diffundierter NH, mit erfaBt wurde. 

Ich lassen fiir jede Pflanze je ein Versuchsergebnis folgen: 


a) po sew bifolium. 





. Präformierter NH,: 
4,010g von 11% —13% Uhr in 50 ccm dest. Wasser. 
a) Lösung vollständig destilliert ............ 23y NH, 
b) Pflanzenmaterial zerrieben, vollständig destilliert . . . 93y NH, 
insgesamt 116y NH, 
auf 1000 mg Frischgewicht ............. 29y NH, 
2. NH, der Harnstofflésung: 
50 ccm 1 mol Harnstofflösung allein .......... 95 y NH, 


3. NH, im Versuch: 
4,539 g von 11“—13® Uhr in 50 ccm 1 mol Harnstoff, längs zerschnitten. 
a) Lösung verdünnt auf 100 ccm, davon 50 cem destilliert,2x 190y NH, 


b) Pflanzenmaterial zerrieben, vollständig destilliert . . . 70y NH, 
insgesamt 260y NH, 

Davon subtrahiert die NH,-Menge der Harnstofflösung . . .— 95y NH, 
Gesamt-NH, der Versuchspflanze . . . . . . . . . . . .. 165y NH, 
auf 1000 mg Frischgewicht berechnet . . . . . . . . . . . 86,5 y NH, 


Von diesem Betrag ist die Menge präformierten NH, abzuziehen: 
36,5y — 29y = 7,57 NH, 
Ergebnis: Im Harnstoffversuch treten pro 1g Frischgewicht zu- 
sätzlich 7,5 y NH, auf. 


1. Präformierter NH, ......-..-.-....... 71y NH, 
2. Nach Behandlung mit Harnstoff (abzüglich Eigen-NH, der 
pO > - >. - 2 > 210 02 0 0 + + + +. + « 68y NH, 


Ergebnis: Keine Steigerung des NH,-Spiegels. 

Zahlreiche weitere Versuche, auch an Taraxacum officinale (Sub- 
epidermis der Blattmittelrippenunterseite), zeigten den gleichen Ausfall. 
Waren bei Majanthemum (Q = 3,9) die Mengen viel zu gering (7,5—18 y), 
um die hohe Verhältniszahl zu erklären, so trat bei Muscari (Q = 3,1) 
überhaupt kein zusätzlicher NH, auf. 

Die Tatsache, daß kein zusätzlicher NH, auftritt, ist noch kein 
Beweis gegen die ureatische Spaltung des Harnstoffs. Zunächst ist zu 
berücksichtigen, daß plasmometrisch nur eine bzw. wenige Zellschichten 
untersucht wurden, während die übrigen, die ja für die NH,-Bestimmun- 
gen ebenfalls mit verwandt wurden, bezüglich ihres Verhaltens gegenüber 
Harnstoff und Glyzerin unbekannt blieben. Sie haben möglicherweise 
einen Quotienten, der von der Norm nicht oder nur wenig abweicht. 
Wenn also zusätzlicher NH, lediglich in den wenigen subepidermalen 
Zellschichten auftritt, so wird er doch bei der Analyse auf die Gesamtheit 
der Stengelgewebe bezogen, der Anteil der Subepidermis wird also zu 
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klein ausfallen. Dadurch liegt ferner die NH,-Menge nahe der Fehler- 
grenze: Es wurden 10 cem n/50 H,SO, vorgelegt und mit n/50 NaOH 
zurücktitriert; die verbleibenden H,SO,-Mengen lagen durchschnittlich 
zwischen 0,13 und 0,45 cem. Außerdem können so geringe NH,-Mengen 
sofort im Eiweißstoffwechsel der Pflanze verwendet werden. 


Es war also noch eine Methode anzuwenden, mit der diese Fehler- 
quellen nach Möglichkeit ausgeschaltet waren. Hierfür schien die 
manometrische Bestimmung der durch Harnstoffspaltung entstandenen 
CO, geeignet. 


b) Manometrische Bestimmung der CO,, der Urease und des Harnstoffs. 


1. Material und Methodik. Ich hatte in den Blattstielen von Pelargonium zonale 
ein günstiges Objekt gefunden, das in seinen verschiedenen Geweben große Ab- 
weichungen der Verhältniszahlen vom normalen Wert zeigt, besonders im Mark 
(Q = 6,3). Da die manometrische Methode mit geringen Materialmengen auszu- 
kommen erlaubt, andererseits das Mark bequem in größeren Mengen von anderen 
Gewebeschichten zu isolieren war, konnte ein wesentlicher Fehler als ausgeschaltet 
betrachtet werden. . 

Statt einer allgemeinen Beschreibung der Manometrie nach WARBURG kann u. a. 
auf das Handbuch von KLEIN verwiesen werden. Ihre Anwendung zur Zucker- 
bestimmung ist bei WEICHSEL (1932), über Fehlerquellen, Fehlergrenzen, Konstanten- 
berechnung usw. bei ULLRICH und RUHLAND (1928) nachzulesen. 

Der Gang einer Bestimmung ist folgender: In den Versuchstrog (für einfache 
CO,-Bestimmungen ohne Mitteleinsatz) werden Gewebestreifen von etwa 0,5 g bzw. 
0,5 ccm der zu prüfenden Lösung gebracht, mit dest. Wasser auf 1,5 cem aufgefüllt 
und in das seitliche Ansatzgefäß 0,5 com 3% H,SO, zum vollständigen Austreiben 
der CO, gegeb Danach können die Gefäße ohne weiteres an die Manometer an- 
geschlossen werden; eine besondere Behandlung der Atmosphäre in den Gefäßen 
ist überflüssig, da erst nach Temperaturausgleich die H,SO, durch Drehen des 
seitlichen Ansatzes zugegeben und die CO, somit zusätzlich in Freiheit gesetzt wird. 
Nach dem Verschließen werden die Gefäße in den Thermostaten bei 37°C ein- 
gehängt und geschüttelt (etwa 75 Schwingungen pro Minute). Nach dem Tempera- 
turausgleich (10 Min.) werden die Manometer geschlossen und nach weiteren 10 Min. 
wird die Schwefelsäure zugesetzt. 5 Min. darauf wird abgelesen. 

Obwohl der Thermostat die Temperatur bis auf 1/,, Grad genau einhielt, kamen 
doch geringe Schwankungen:vor, die für verschiedene Zeiten unterschiedliche Werte 
an den Manometern ergaben. Nun erfordern die Ablesungen der 6 Manometer eine 
gewisse Zeit, meist 1,5 Min., während der sich die Ausschläge ungleichsinnig ändern 
können. Daher wurden bei einem Versuch insgesamt 10 Ablesungen mit genauer 
Registrierung der Zeit gemacht und diese graphisch aufgezeichnet, um den Ab- 
lesungsfehler und die genauen Ausschläge zur Zeit des Anhaltens der Manometer 
zu ermitteln. Der Ablesungsfehler betrug 0,2 mm, während die gefundenen Werte 
nach Abziehung der Blindwerte aus den Kontrollmanometern auch zu verschiedenen 
Zeiten übereinstimmten. Meßbare Abweichungen innerhalb der zur Ablesung er- 
forderlichen Zeit von 1,5 Min. waren nicht festzustellen. 

Für die sich später notwendig machenden Harnstoffbestimmungen (mit Urease) 
mußten die von KLEIN und TAUBÜCK am Barcrort-Differentialmanometer ge- 
wonnenen Erfahrungen auf unsere einfachen Manometer übertragen werden. Das 
dort über die Spezifität der Urease und die Angreifbarkeit verschiedener Ureide 
gesagte gilt natürlich auch in unserem Falle, doch mußten verschiedene Bedingungen 
sinngemäß geändert werden. Als Ureasepräparat benutzte ich eine „Urease H“ 
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von Griibler-Hollborn. Diese wurde vor jedem Versuch neu angesetzt (4% Auf- 
schwemmung in CO,-freiem dest. Wasser oder in Phosphatpuffer p, 7,2) und ergab 
eine konstante, von der Konzentration der Urease und des Harnstoffs unabhängige, 
82—86%ige Spaltung des gebotenen Harnstoffs. 

Die Ureasemenge (0,5 ccm) wurde in das EinsatzgefäB des Versuchstroges 
gegeben, außen befand sich die zu analysierende Flüssigkeit: für Messungen der 
Ureasewirksamkeit 1 cem einer bekannten Harnstofflösung, die in 1 ccm 0,4805 mg 
Harnstoff enthielt, für Harnstoffbestimmungen in Pflanzenmaterial 1 ccm ge- 
pufferter Preßsaft, für die Kontrollmanometer Pufferlösung. Diese Anordnung 
hat den Vorteil, daß die Urease erst zugegeben wird, wenn der Temperaturausgleich 
erfolgt ist und die Manometer gegen die Luft abgeschlossen sind. Dies geschieht, 
indem man die Manometer (mit gegen das Versuchsgefäß abgeschlossenem Mano- 
meterschenkel, damit die durch das Herausnehmen aus dem Thermostaten statt- 
findende Abkühlung und Volumenabnahme nicht die Absperrflüssigkeit bis zum 
Dreiwegehahn zurücksaugt) so schräg hält, daß der Inhalt der Einsatznäpfe in die 
umgebende Versuchsflüssigkeit auslaufen kann. Die Urease läuft meist quantitativ 
ab, da ihre Aufschwemmung das Glas nicht benetzt. Das seitliche Ansatzgefäß 
kann währenddessen so gedreht werden, daß es nicht zum Auslaufen der H,SO, 
kommt. Übrigens ist die Urease stets im Überschuß vorhanden, es könnte nur der 
Fehler auftreten, daß die geringe im Einsatznapf verbleibende Menge einen gewissen 
Betrag an CO, absorbiert, der dann nicht durch die H,SO, ausgetrieben wird, weil 
diese mit dem Inneren des Einsatznapfes nicht in Berührung kommt. Aber diese 
Möglichkeit trat fast nie ein, in den meisten Fällen konnte die Urease quantitativ 
überführt werden. Wo das gelegentlich nicht der Fall war, habe ich zunächst die 
Ergebnisse der betreffenden Manometer ausgeschaltet, es zeigte sich jedoch, daß 
merkliche Unterschiede gegenüber normalen Manometern nicht festzustellen waren. 

In das seitliche Ansatzgefäß kam 0,5 ccm H,SO, 3%. Die 30% H,SO,, die 
Krems und Tausöck benutzten, erwies sich als zu stark, sie bewirkte Volum- 
kontrak‘ionen und später Ausdehnungen, die lange Zeit zum Abklingen brauchten 
und die Genauigkeit auch insofern beeinträchtigten, als sich auch der kleinste 
Pipettierfehler deutlich bemerkbar machen mußte. Die hier verwandte 3% H,SO, 
war außerdem durchaus imstande, alle CO, auszutreiben, wie p,-Messungen nach 
Zugabe und Versuche mit 5 bzw. 10% H,SO, zeigten. 

Pflanzenpreßsäfte wurden auf folgende Weise gewonnen: Die in 0,3—0,5 g 
Pflanzenmaterial eingedrungene Harnstoffmenge ist zu klein, als daß man das 
zerriebene Material quantitativ auswaschen könnte, außerdem hätte die Genauigkeit 
gelitten, wenn pro Manometer ein zu kleiner Bruchteil hätte verarbeitet werden 
müssen. Deshalb wurde ein kleiner Porzellanmörser gewogen und das Material 
nach dem Herausnehmen aus der Lösung darin sofort sehr fein zerrieben. Dann 
wurde so viel Phosphatpuffer zugegeben, daß Puffer + Material genau 10 g wogen. 
Von dieser Flüssigkeitsmenge erhielt jedes Manometer 1 ccm = !/,, des Gesamt- 
materials. Der dadurch entstandene Fehler ist gering, wie folgende Überlegungen 
zeigen. Das spezifische Gewicht der Pufferlösung (m/15 Phosphatpuffer p, 7,2 
nach S6RENSEN) ist 1,01, d.h. um 1% zu hoch. Andererseits ist das spezifische 
Gewicht des etwa !/,, des Gesamtgewichtes betragenden Pflanzenmaterials etwas 
niedriger als 1, so daß der Fehler insgesamt kleiner als 1% wird und zu vernach- 
lässigen ist, weil die Ureasemethode selbst mit einem größeren Fehler arbeitet. 
Die Puffermenge war groß genug, um den px 7,2 während der Versuchsdauer 
konstant zu halten. 

Eine Unstimmigkeit machte sich bemerkbar, als zur Kontrolle je 1 cem (von 
100 ccm) einer Harnstofflösung analysiert und daraus der Gesamtharnstoff dieser 
Lösung berechnet wurde. Es ergab sich stets ein geringer, in der Höhe schwankender 
Fehlbetrag, der sich folgendermaßen erklärte: Trotz genauester Bestimmung der 
Manometerkonstanten wurden fiir jedes Manometer stets in der gleichen Richtung 
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und Größenordnung abweichende Werte gefunden. Es war also eine empirische 
Eichung der Manometer nötig. Zu diesem Zwecke gelangte in jedes Manometer 
eine genau abgewogene Menge Harnstoff (1 ccm Flüssigkeit mit 0,4805 mg Harn- 
stoff), deren Ausschläge gemessen wurden. 

Die Berechnung des mittleren Fehlers zeigte, daß dieser für starke Verdünnungen, 
wie sie z. B. für die Bestimmung des Restharnstoffs der Außenlösung nötig sind, 
damit die Ausschläge an den Manometern nicht zu groß werden, zu hoch ist. Deshalb 
wurde später die Bestimmung des Harnstoffs in der Pflanze zwar noch nach der 
Ureasemethode, die des Restharnstoffs der Außenlösung jedoch nach der Mikro- 
kjeldahlmethode ausgeführt. Die Bedenken gegen die Verschiedenheit der Methoden 
erwiesen sich als unbegründet, die Summe der auf so verschiedenen Wegen ge- 
wonnenen Werte stimmte auf 0,5% mit der (bekannten) Gesamtmenge des gebotenen 
Harnstoffs überein. 

Die Vorbehandlung des Materials wurde wie bei den plasmolytischen Versuchen 
durchgeführt: Wässern, evtl. Evakuieren, Übertragen in Harnstoff, Herausnehmen 
und Abspülen. Die Zeit der Einwirkung der Urease ist mit einer Stunde reichlich 
bemessen; die Hauptmenge des Harnstoffs wird bereits während der ersten 15 Min. 
gespalten. Nach Beendigung der Spaltung wird durch Drehen des Ansatzgefäßes 
im Schliff die Schwefelsäure zum Ausfließen gebracht, 10 Min. danach erfolgt die 
erste Ablesung. . 

Auf Ureasegehalt wurde geprüft, indem in das Einsatzgefäß an Stelle der Urease 
gepufferter Pflanzenpreßsaft und in den Außenraum Harnstofflösung gelangte. 


Versuchsergebnisse. 

1. Bestimmung der präformierten CO, im Gewebe. 

18. 12. 36. Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 393 mg Material zerrieben, 
verdünnt auf 10 ccm mit Puffer p, 7,2, davon je lccem in Manometer I—IV. 
M. I—IV je 1 ccm Preßsaft, 0,5 Urease H 2%, 0,5 H,SO, 3%. M. V—VI je 1 ccm 
dest. Wasser, 0,5 Urease H 2%, 0,5 H,S0, 3%. 10% Uhr eingesetzt, 10% Uhr Hähne 
geschlossen, 10% Uhr H,SO, zugesetzt, 1055 Uhr erste Ablesung. 





M.I II III IV L VI 
129,3 ausgef. 128,6 127,7 126,7 131,1 
121,9 115,7 116,6 117,0 120,5 
A At | 12,9 11,1 9,7 10,6 mm? CO, 


Die Ausschläge sind so gering, daB eine Umrechnung auf Milligramm CO, 
unnôtig erscheint. 

Durchschnitt der Versuch 1ometer: 10,4 cmm CO,, 

Durchschnitt der Kontrollmanometer: 10,2 cmm CO,. 

Ergebnis: Keine präformierte CO,. Das gleiche in 5 weiteren Versuchen. 

2. Ist im Gewebe, das 2 Stunden in 0,8 mol Harnstoff gelegen hat, CO, nach- 
weisbar ? 

9. 12. 36. Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 339 mg Material ohne Wässern 
von 12—14 Uhr in 10 ccm 0,8 mol Harnstoff. Danach abgespiilt, zerrieben, mit 
Puffer verdünnt auf 10 ccm. Thermostat 37°. M.I—II: 1 ccm Preßsaft, 0,5 com 
Puffer, 0,5 ccm H,SO, 3%. M. IHI—IV: 1,5 cem Preßsaft, 0,5ccm H,SO, 3%. 
M. V—VI: 1,5 ccm Puffer, 0,5 ccm H,SO, 3%. 

143° Uhr eingesetzt, 144° Uhr Hähne geschlossen, 145° Uhr H,SO, zugegeben, 
15 Uhr erste Ablesung. 

M.I II III IV V VI 
129,8 127,4 125,1 125,5 129,9 132,0 
121,5 1182 1195 1190 114,3 119,1 


8,3 9,2 5,6 6,5 15,6 12,9 mm? CO, 
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Ergebnis: Es ist keine CO,-Entwicklung nach Vorbehandlung mit Harnstoff 
nachweisbar. Die Ausschläge der Kontroll ter liegen noch etwas höher als 
die der V h r. 

Die durch Harnstoffspaltung möglicherweise entstandene CO, kann in die AuBen- 
lésung diffundiert sein, deshalb erfolgte 

3. Bestimmung der CO, einer Harnstofflésung, in die Material eingetragen war. 

9. 12. 36. Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 337 mg Material von 15°° bis 
17 Uhr in 5 ccm 0,8 mol Harnstoff. 

M. I—II: leem dieser Lösung, 0,5 cem dest. Wasser. M.III—IV: 1 ccm 
reine Harnstofflösung, 0,5 ccm dest. Wasser. M. V—VI: 1,5 cem dest. Wasser. 

In die seitlichen AnsatzgefaBe aller Manometer 0,5 com H,SO, 3%. Thermostat 
37°C. 

175 Uhr eingesetzt, 172 Uhr Hähne geschlossen, 17? Uhr Schwefelsäure zu- 
gegeben, 174° Uhr 1. Ablesung. 

M.I u II IV V VI 
126,2 124,0 123,5 122,6 125,0 130,7 
125,0 121,4 121,0 121,9 1189 121,3 
1,2 2,6 2,5 0,7 6,1 9,4 mm° CO, 

Ergebnis: Auch in der AuBenlôsung (0,8 mol Harnstoff) ist keine CO, nach- 
weisbar. 

Eine letzte Môglichkeit war, daB etwa auftretende CO, während des Versuches 
aus dem Material in die AuBenlôsung und von dort in die Luft diffundiert ist: 

4. Bestimmung der möglicherweise in die Atmosphäre diffundierenden CO, 
(Versuche in abgeschlossenen Gefäßen). In jedes Manometergefäß wurde eine ab- 
gewogene Menge Materials gegeben, dazu die an 500 mg fehlende Gewichtsmenge in 
(CO,-freiem) dest. Wasser, ferner in den mittleren Einsatz der Versuchströge jeweils 
lccm 0,8 ar A Die Kontroll eter enthielten zur Vermeidung 
von Dampfdruckunt gegenüber den Versuchsmanometern an Stelle des 
Harnstoffes 0,8 mel Glyzerin. In den seitlichen Ansatz wie immer 0,5 ccm H,SO, 
3%. Danach wurden dieManometer in den Thermostaten bei 23°C (damit die gleichen 
Permestionsbedingungen herrschen wie bei den übrigen Versuchen, die zumeist 
bei Z rt 20— 22°C, ausgeführt worden waren) eingesetzt und nach 
dem Temperaturausgleich (10 Min.) die Lösung aus dem Einsatznapf zugegeben. 
Der Harnstoff wirkte bei diesen Versuchen nur 30 Min. ein. 

7.1.37. Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 0,8 mol Harnstoff, Thermostat 
23° C. 

16*° Uhr eingesetzt, 16% Uhr Hähne geschlossen und Harnstoff- bzw. Glyzerin- 
lösung zufließen lassen, 1725 Uhr Schwefelsäure zugegeben, 17% Uhr erste Ablesung. 























M.I u III IV V VI 
Materialin mg 191 73 140 207 232 222 
l ccm Ha Ha Ha Ha  Glyz. Glyz. 


+ jelecemH,SO, 131,1 127,1 126,0 127,8 125,7 131,0 
118,7 116,1 114,2 114,2 115,1 118,6 


12,4 110 188 186 10,6 12,4mm°Co, 


Die geringen Differenzen liegen innerhalb der Versuchsfehler; eine Proportionali- 
tat zur Menge des Gewebes ist nicht vorhanden. 

5. Prüfung auf Wirksamkeit der pflanzeneigenen Urease. 

17.12.36. Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 750 mg Material zerrieben, 
mit Puffer verdünnt auf 10 ccm, davon je 1 ccm in Manometer I—VI. Außerdem 
M. I—IV: 0,5 ccm 0,8 mol Harnstofflösung, 0,5 H,SO, 3%. M. V—VI: 0,5 ccm 
dest. Wasser, CO,-frei, 0,5 H,SO, 3%. 10% Uhr eingesetzt, 10% Uhr, Hähne ge- 
schlossen, Harnstofflösung zugegeben, 11% Uhr: H,SO,, 11°° Uhr erste Ablesung. 
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M.I II III IV V VI 
129,2 126,9 = 124,3 126,6 131,5 
122,2 118,2 u 120,0 117,3 120,6 
7,0 8,7 — 43 93 10,9 mm? CO, 
Die pflanzeneigene Urease, soweit solche vorhanden ist, kann zugegebenen Harn- 
stoff innerhalb der Zeit einer pl mmetrischen Untersuchung nicht meBbar 





zersetzen. 


Das Ergebnis dieser Versuche, zusammengefaßt, besagt, daß während 
der Zeit, die für eine plasmometrische Untersuchung erforderlich ist, 
keine CO, auftritt und keine Ureasewirkung festgestellt werden kann. 
Die Hypothese der ureatischen Spaltung des Harnstoffs ist also auf- 
zugeben. 

Es ist nun von Interesse, festzustellen, ob der Harnstoff bei seinem 
Eindringen überhaupt chemisch verändert wird. Da die Urease unter 
den hier gewählten Bedingungen spezifisch nur Harnstoff angreift, war 
eine Methode gegeben, den eingedrungenen Harnstoff mit ausreichender 
Genauigkeit zu bestimmen. Legt man also eine gewisse Materialmenge 
in eine genau abgemessene Harnstofflösung bekannter Konzentration, 
so muß die Summe eingedrungener Harnstoff + Restharnstoff der Außen- 
lösung gleich der Menge sein, die ursprünglich geboten wurde. 

Die Bestimmung des Restharnstoffs mittels der Ureasemethode stößt, — 
wie schon S. 545 bemerkt wurde, auf Schwierigkeiten. Da die Harnstoff- 
menge, die pro Manometer gemessen werden kann, bei 0,5 mg liegt, das 
Volumen der 0,8 molaren Lösung aus technischen Gründen (das Material 
muß vollständig von Lösung umgeben sein) aber nicht unter 10 ccm 
gehalten werden kann, so daß die Lösung insgesamt 48 mg Harnstoff 
enthält, konnte jeweils nur 4/,5, der Außenlösung pro Manometer analy- 
siert werden. Die Fehlergrenzen der Ureasemethode liegen aber so, daß 
eine Genauigkeit auf höchstens 2—3 mg für die 100 cem Lösung erwartet 
werden darf. Entsprechend wurde stets ein Defizit von 3—7 mg ge- 
funden. 

Dies bestimmte mich zur Anwendung der Mikrokjeldahlmethode. 
Die Vor- und Nachteile habe ich bereits S. 545 auseinander gesetzt. Das 
Ergebnis liegt in Tabelle 1 vor. 


Tabelle 1. Harnstoffmengen in Pelargonium zonale, Blattstiele, Mark. 





























Material Harnstoff im Material Rest- Theo- 

Dat: Summe retische 

rer en mg aut 1000 | "meustott Menge 
8. 2. 37 430 7,10 16,5 88,43 95,53 96,08 
9. 2. 37 532 9,71 18,1 87,09 96,80 96,08 

10, 2.87 457 8,34 18,3 88,06 96,40 96,08 

Das gleiche für Epidermiszellen der gleichen Blattstiele: 
16.2.37 | 121 | 1,88 | 15,5 | 190,89 | 192,77 | 192,16 
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Bezüglich der Bestimmungen ist noch nachzutragen, daß außer der 
Restharnstofflösung auch noch die Lösung, in der das Material gewässert 
wurde (dest. Wasser), mittels Mikrokjeldahl auf etwa exosmierte N-haltige 
Substanzen zu untersuchen war, damit ein diesem proportionaler Betrag 
abgezogen werden konnte. Diese Vorsichtsmaßregel erwies sich jedoch als 
unnötig; während der Zeit des Wässerns traten keine N-haltigen Ver- 
bindungen aus. 


Bei der Untersuchung der Epidermis machte sich eine Abänderung 
der Materialbehandlung notwendig: Die Epidermis läßt sich nicht in 
langen Streifen abziehen, sondern es müssen jeweils dünne Schnitte 
gemacht werden. Um genügend große Materialmengen (etwa 150 mg) 
zu erhalten, legte ich diese Schnitte sofort in ein Wägegläschen mit 
Wasser, dessen Gesamtgewicht ohne und mit Material bestimmt wurde. 
Die Verdunstung der Wasseroberfläche während der Zeit der Anfertigung 
der Schnitte (20—22 Min.) wurde empirisch ermittelt und der Gewichts- 
betrag zur Differenz addiert. 


Das Ergebnis der bisherigen Untersuchungen ist also: Der Harnstoff 
unterliegt bei seinem Eintritt keinen chemischen Veränderungen, er wird 
quantitativ wiedergefunden. 


3. Salzbildung zwischen Harnstoff und Säuren und deren Hydrolyse. 


Es war zu untersuchen, in welchem Maße eine Salzbildung zwischen 
Harnstoff und den Säuren des Zellsaftes eine Rolle spielt beim Zustande- 
kommen hoher Harnstoffpermeationskonstanten. Solche Salzbildung, 
auch unter den in der Pflanze gegebenen Bedingungen, ist nun seit langem 
bekannt (WALKER und Woop 1903, Lunp£n 1906, Duar 1914, DHATTA 
und Duar 1915, WEGSCHEIDER 1916 usw.), aber ihre Bedeutung dürfte 
wegen der außerordentlich starken Hydrolyse des Salzes nur gering sein. 
Trotzdem muß, gerade bei physiologischer Fragestellung, auch diese 
Möglichkeit nachgeprüft werden. Um so mehr, als in diesem Falle aus 
den eingehenden Untersuchungen von Duar (1914) an Harnstoffnitrat 
hervorgeht, daß dieses tatsächlich unter bestimmten Bedingungen 
(große cy, einmal wegen der höheren Konzentration des einen Reaktions- 
partners, dann aber auch wegen der merklichen Zurückdrängung der 
Hydrolyse) in meßbaren Mengen auftritt. 


a) In einigen Vorversuchen sollte zunächst geprüft werden, inwiefern auch 
die in der Pflanze auftretenden Säuren wirksam sein könnten, wozu hauptsächlich 
Preßsäfte, sodann Äpfel- und Zitronensäure benutzt wurden. Eine etwaige Salz- 
bildung muß sich in einer Abnahme der cy auswirken. Deshalb wurde zu Preß- 
säften von Pelargonium zonale-Mark Harnstofflösung verschiedener Konzentration 
(0,1—0,4 mol) im Verhältnis 1:1 gegeben und die p,-Anderungen gemessen. Die 
Messungen erfolgten am PEHAvI-Apparat (Chinhydron-Elektrode), der mit Tem- 
peraturkorrektur eine Genauigkeit von 0,04—0,02, je nach Ablesungstechnik, 
gestattet. 
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Preßsaft + dest. Wasser 1:1 ..... Px 4,02 
és + 0,1 mol Harnstoff 1:1. . . Pa 4,05 
ps + 0,2 mol ss ji CPE à 
À + 0,4 mol ” 1:1... py 403 


Das Ergebnis ist, daß sich eine meBbare p,-Verschiebung nicht feststellen läßt. 
Die Differenzen von maximal 0,05 diirften Ablesefehler sein, obwohl von jeder 
Mischung 3 Proben in je 6 Messungen untersucht wurden. Dies zeigt vor allem die 
Mischung mit stärkster Harnstoffkonzentration (0,4 mol), die die geringste Ab- 
weichung brachte (0,01), obwohl hier der Effekt am dautlichsten auftreten müßte. 

Nun ist allerdings die verhältnismäßig hohe Pufferungskapazität zu berück- 
sichtigen, die meßbare Unterschiede nicht auftreten lassen wird. Versuche mit reiner 
Säure ergaben jedoch, daß auch hier der Erfolg kaum größer ist: 

n/10 Äpfelsäure + dest. Wasser 1:1... . Pr 2,23 
+ n/10 Harnstoff 1:1 . . . . py 2,28 
Harnstofflösung "sien (+ 2Tropfen 0,5 n KCl) Pr 5,63. 

b) AuBer diesen orientierenden Vorversuchen wurden noch genauere Versuche 
mit künstlichen Zellen angestellt. In eine dieser Zellen wurde eine Zitronensäure- 
lösung, in eine andere Wasser ge- 
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geben und beide in eine Harnstoff- Ss Außenlösung ae 
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richtig ist, somuß die in gleichen 7, DT 
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durch Ausgießen von geléstem Kol- 9 4 4 2 20 40 Sd.45 
lodium (Merck) über sorgfältig  Abb.1. Harnstoffmenge in Röhrchen RI (Wasser), 
gereinigtem Quecksilber hergestellt au pein apy nae dr Lee cour eng 
wurden. Nach zweistündigem An- osung. ; A : 
trocknen wurde die so rear ta PRD ORR APR SOT 
Membran geteilt, jede Halfte mit einem Stiick Gummischlauch und dariiber- 
gezogenem Kupferdraht über eine Glasröhre mit lcm innerer Weite gespannt, 
Alkohol und Äther völlig verdunsten und die Membranen in 70% Alkohol quellen 
gelassen. Danach wurde der imbibierende Alkohol durch Wasser ersetzt und die 
Durchlässigkeit der Membranen geprüft. Es zeigte sich, daß Harnstoff in aus- 
reichender Menge, Zitronensäure dagegen auch nach 4—6 Tagen nicht nachweisbar 
durchgelassen wird. 

Röhre I wurde mit 2 ccm dest. Wasser, Röhre II mit 2 cem n/10 Zitronensäure 
beschickt. Im Kontrollversuch verwendete ich die Lösungen umgekehrt, um 
bei der Herstellung der Membranen etwa aufgetretene Ungleichmäßigkeiten 
zu erkennen. Die beiden Membranhälften verhielten sich jedoch völlig gleich. 
Die so vorbereiteten Röhren wurden an einem Schüttelwerk befestigt, das diese etwa 
100mal in der Minute in einer 0,8 mol Harnstofflösung hob und senkte. Der Wider- 
stand der Lösung in Verbindung mit der Elastizität der Membran bewirkte eine leb- 
hafte Massenströmung im Inneren der Röhren, die, wie durch Farbstoffzugabe 
feststellbar war, keine Konzentrationsunterschiede in der Innenflüssigkeit, dem 
„Zellsaft“, aufkommen ließ. 

Zu bestimmter Zeiten wurde je 0,5 com der Außenlösung und den Flüssigkeiten 
in ZI und ZII entnommen und mittels Mikrokjeldahl auf ihren Harnstoffgehalt 
untersucht. Das Ergebnis (Mittelwerte aus 4 bzw. 5 Versuchen) ist in Abb. 1 
graphisch dargestellt. 
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Aus der Darstellung ist ersichtlich, daß tatsächlich das saure Modell mehr 
Harnstoff pro Kubikzentimeter enthält als das nur mit Wasser gefüllte, aber immer 
noch nicht so viel wie die Außenlösung. Man kann das Ergebnis verschieden er- 
klären. Zunächst ist der Unterschied im osmotischen Wert in den beiden Röhrchen 

da das Harnstoff-Diffusionsgefälle davon unabhängig ist und nicht 
die absolute, sondern die molare Konzentration gemessen wurde. 

Daß in beiden Röhrchen niemals (auch nicht nach 48 Stunden) die Harnstoff- 
konzentration der Außenlösung herrscht, beruht auf der ungehinderten Verdampfung 
der Außenlösung, deren fortschreitender Konzentrierung die Diffusion nur unvoll- 
— zu ne ee 

höhere Harnstoffgehalt der sauren Röhre kann zwar durch Salzbildung 
Mu: - sein, ebensogut kann aber eine durch die freie Säure bewirkte Quellung 
der Membran dafür verantwortlich gemacht werden. Nach der Hormeısterschen 
lyotropen Reihe wirken allerdings die Zitrate entquellend, so daß das Ergebnis 
eher noch eine zu geringe Salzbildung vortäuschen könnte, aber die freie Säure 
verhält sich möglicherweise ganz anders. 

Um diese Bedenken zu prüfen, machte ich die gleichen Versuche mit einem 
organischen Stoff, der gleich geringe Dissoziation, nur nach der sauren Seite, und 
ein ähnlich niedriges Molekulargewicht besitzt: Azetaldehyd. 

Azetaldehyd MG 44; Dissoziationskonstante 0,7 - 10714 
Harnstoff MG 60; am 1,8 - 10714 

Die Bestimmung des Azetaldehyds geschah durch Bindung an KHSO, und 
Zurücktitrieren der überschüssigen Menge mit Jodlösung (in Eis). Die Genauigkeit 
wird etwas beeinträchtigt durch die Verdampfung des Azetaldehyds, gleichwohl ist 
das Ergebnis schließlich das gleiche: Im sauren Röhrchen ist pro Kubikzentimeter 
etwa 10% mehr Azetaldehyd enthalten, ohne daß der Gehalt der Außenlösung er- 
reicht wird. Genaue Daten anzuführen erübrigt sich. Da bei dem nach der sauren 
Seite dissoziierenden Azetaldehyd keinesfalls eine Bindung an die Zitronensäure 
zu erwarten ist, läßt sich der ungleiche Gehalt der beiden Röhrchen nur mit einer 
Quellungsbeeinflussung durch die Zitronensäure erklären. 


c) Auch auf diesem Wege ist also die Erfassung der Salzbildung 
zumindest ungenau und nicht eindeutig. Es bleibt deshalb nur noch 
die Möglichkeit, die Dissoziation bzw. die Hydrolyse des Salzes zu be- 
rechnen und durch Leitfähigkeitsmessungen zu bestimmen. Nach den 
Untersuchungen von Duar (1914) errechnet sich der hydrolysierte Anteil 
des Salzes (hier für Harnstoffnitrat) aus der Formel 

M—h, _ 
hynos—hı 
wobei h, das molekulare Leitvermögen (LV) des gesamten, nicht hydro- 
lysierten Salzes ist, hyyo, das der Säure und M das beobachtete LV 
des untersuchten Gemisches. Zur Bestimmung von h, ist zu sagen, 
daß durch starken Harnstoffzusatz die Hydrolyse in solchem Maße 
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CE ee 
51,0 Zitronensäure 10 
52,1 Zitrat 10 
20,6 Zitrat + Harnstoff 10 25 g Harnstoff/50 ccm 
19,2 Desgl. 10 30 g Harnstoff/50 ccm 
1 10 33 g Harnstoff/50 ccm 
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zurückgedrängt werden soll, daß das wahre LV des unhydrolysierten 
Salzes erreicht wird. 

Danach ist x = 1108 = gop = 97%, d.h. nur 3% liegen als 
unhydrolysiertes Salz vor. 

d) Die theoretische Berechnung erfolgte im Anschluß an die Aus- 
führungen von MicHAELIS (1922) über den Dissoziationsgrad und Disso- 
ziationsrest der Säuren und Basen. Nach den dort gegebenen Formeln 
errechnet sich der Dissoziationsrest für Harnstoff, der in diesem Falle 
gleich dem hydrolysierten Anteil des Zitrats ist (weil der dissoziierte 
Harnstoff mit dem noch größeren dissoziierten Anteil der Zitronensäure 
das Zitrat eingehen wird), nach der Formel 

1 
eg “ot 
1+ Kna- Bi 
Kw 
wobei K,,, die Dissoziationskonstante des Harnstoffs, Kw die des Wassers 
und h die herrschende cy sind. (Allerdings ist hierbei K,, bis zu einem ge- 
wissen Grade gegenüber der sehr viel größeren K,4,, nicht aber ge- 
genüber Kw, vernachlässigt, ebenso die 2. und 3. Stufe der Dissoziation 
der Zitronensäure). Die herrschende cy berechnet man aus der Disso- 
ziationskonstante der Zitronensäure K,,, und deren molarer Konzen- 
tration M nach der Formel 


CH = VKaitr - M. 
Für M = 0,4 mol und K;zı = 8,2-10- ist dann cy = 1,81-10-? und 
a = 97,37%. 


Die Ubereinstimmung mit dem Ergebnis der Leitfahigkeitsmessungen 
ist ausreichend, die Bedeutung der Salzbildung als gering erkannt. Ledig- 
lich 3% des eingedrungenen Harnstoffs werden demnach durch Salz- 
bildung aus dem Diffusionsgefälle entfernt, und so viel auch nur bei 
einem py von etwa 2. Dieser Betrag ändert sich nicht wesentlich mit 
wachsender Harnstoffmenge. Obwohl nun nicht der lineare Unterschied, 
sondern das Integral bei der Deplasmolyse maBgebend ist, so vermag 
doch auch dieser Betrag bei weitem nicht eine 6—7fach ,,zu hohe“ 
Harnstoffpermeationskonstante zu erklaren. 


C. Kolloidehemische Ursachen. 

1. Methodisches zur Messung der Permeationskonstanten. 

Nach den negativen Befunden der Untersuchungen auf chemischem 
und physikalischem Gebiet konnte die Ursache für die anomalen Quo- 
tienten, soweit eine solche durchgängig feststellbar ist, nur noch auf 
kolloidehemischem Gebiete zu suchen sein. Um eine feste Grundlage für 
die Annahme einer py-Abhängigkeit zu haben, war eine genaue Nach- 
prüfung an möglichst unterschiedlichem Material notwendig. Zu diesem 


Planta Bd. 28. 36 
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Zwecke habe ich etwa 20 verschiedene Gewebe nach folgender Methodik 
untersucht: 

a) pa-Messungen. Die elektrometrische Bestimmung des py an Preß- 
säften war untunlich, da ich mich auf einzelne Gewebe beschränken 
mußte und bekanntlich der py der einzelnen Gewebe des gleichen Pflan- 
zenorgans stark verschieden sein kann; es wäre also zuviel Material er- 
forderlich gewesen. Übrigens wurden neben Hypodermen und Mark- 
schichten hauptsächlich Epidermen untersucht. Diese boten meist den 
Vorteil der Abziehbarkeit, außerdem sind sie günstig für die Beobachtung. 
Die Schnitte konnten nämlich dünn gehalten werden, ohne daß Schädi- 
gungen durch Anschneiden zu befürchten waren, weil eine Seite ja un- 
verletzt blieb. Es wurde eine Indikatorenserie nach SÔRENSEN (Merck), 
die einen Bereich von py 1,2—12,1 umfaßt, in einer für solche Fälle im 
hiesigen Institut üblichen Weise angewendet. 

Die Indikatoren wurden getrennt auf Filtrierpapierstückchen aus- 
gegossen, wo sie alsbald antrockneten. Noch vor völliger Trockne wurden 
die Schnitte der betreffenden Gewebepartien hergestellt, auf das 
Indikatorpapier gelegt und sofort mit einem Glasstab gründlich aus- 
gepreßt. Ein Umschlag bei kritischem Indikator war stets gut zu beob- 
achten, das Chlorophyll störte nicht. Ich begann meist mit Phenolrot 
(pa 6,8—8,4) und ging bei fehlendem Umschlag mit frischen Schnitten 
die Reihe so weit abwärts, bis ich einen Umschlag bei zwei bzw. drei 
nebeneinander liegenden Indikatoren erhielt. Da sich die Umschlags- . 
bereiche der Indikatoren teilweise überdecken, war eine Bestimmung 
des py bis auf 0,3—0,5 genau möglich. Mit dieser Genauigkeit konnte 
ich für die vorliegenden Versuche auskommen. 

b) Bestimmung des Quotienten. Zur Bestimmung der P’-Werte be- 
diente ich mich der HörLerschen Methode in etwas abgewandelter Form. 
Ich plasmolysierte zunächst mit einer Rohrzuckerlösung vor, so daß ich 
einen Plasmolysegrad von G = 0,6—0,7 erhielt. Den Dampfdruck und 
damit den osmotischen Druck dieser Rohrzuckerlösung (Saccharum 
albiss. pro receptura) berechnete ich aus den Tabellen in BRAUNERs 
Pflanzenphysiologischem Praktikum, die hauptsächlich nach URSPRUNG 
zusammengestellt sind. Nach diesen Werten wurde eine dieser isosmo- 
tische Lösung von Harnstoff bzw. Glyzerin hergestellt und die Schnitte 
nach völliger Plasmolyse (gegebenenfalls erst später, um eine bessere 
Rundung zu erhalten) in diese übertragen. Darin wurde der Rückgang 
der Plasmolyse plasmometrisch verfolgt. Diese Form bietet einige Vor- 
teile, wie Abb. 2 zeigt. 

In Abb. 2 ist der Verlauf der Volumänderungen bzw. der Deplasmo- 
lyse für Zellen ohne (6) und mit (a) Vorplasmolyse dargestellt. Im ersten 
Falle tritt trotz sofortiger Aufnahme des Diosmotikums zunächst eine 
Volumenabnahme auf; die ersten Stadien der Stoffaufnahme, bei denen 
das Diffusionsgefälle am größten ist, sind also nicht meßbar. Erst der 





Untersuchungen zu den „spezifischen Permeabilitätsreihen“ Höflers. II. 553 


absteigende Ast (Deplasmolyseast) kann für die Messung verwertet werden. 
Dagegen entspricht die Deplasmolysekurve vorplasmolysierter Zellen der 
reinen Diffusionskurve; dieses Verfahren erlaubt also, die Stoffaufnahme 
sofort vom Einlegen in das Diosmotikum an für alle Werte des Diffusions- 
gefälles zu verfolgen. Dadurch wird einmal Zeit gespart, außerdem 
können an derselben Zelle mehr Messungen ausgeführt und somit Per- 
meabilitätsänderungen während des Versuchs besser erkannt werden. 
Und schließlich sind die Plasmolysegradänderungen pro Zeiteinheit 
während der ersten Stadien größer und genauer zu bestimmen, was 
besonders für langsam permeierende Verbindungen wichtig ist. Ein 
weiterer Vorteil ist, daß die Wässerungszeit herabgesetzt werden kann, 
da sich erfahrungsgemäß die Protoplasten in plasmolysiertem Zustande 
sehr bald zu schön meßbarer Form abrunden. Gleichwohl wird die 
gesamte Versuchszeit durch 





die Vorbehandlung mit Rohr- x Vorplasmolyse | Einlegen in das Diosmotikum 
zucker immer noch etwas À = 
erhöht. S 
Über Bedenkengegenplas- § 
molytische Messungen über- | /* 
haupt brauche ich hier nichts rr 








Weiteres zu sagen, sie sind Abb. 2. Volumenänderungen des Protoplasten wäh- 


7 \ ÄRI rend der Vorplasmolyse und des Eindringens des 
von COLLANDER und B fe PP Diosmotikums. Abszisse: Zeit; Ordinate: 
(1926), Huser und HÔFLER Volumenabnahme. _ 


(1930) und HOFLER (1934) 

gründlich durchgesprochen worden. Weitere Bedenken bestehen gegen 
die Anwendung einer Rohrzuckervorplasmolyse, die möglicherweise die 
Permeabilität verändern kann. Sie wurden schon vor geraumer Zeit von 
RUHLAND (1915) geäußert: (vgl. auch RuHLAND und HOFFMANN 1925, 
RUHLAND, ULLRICH und Enpo 1938). In neuerer Zeit hat SCHMIDT (1936) 
zu diesem Thema experimentelle Beiträge geliefert; er findet eine Be- 
einflussung, und zwar Herabsetzung, der Permeabilität nur bei längerem 
Verweilen hochpermeabler Objekte (mit hochgequollenem ,,Plasma‘‘) in 
Rohrzuckerlösung. Außerdem findet diese Herabsetzung für alle Stoffe 
in gleicher Richtung statt, so daß sich der Quotient, auf den es hier ankam, 
wohl kaum ändert. Ich fand in orientierenden Versuchen das gleiche: 
Bei Taraxacum z.B. eine Herabsetzung proportional der Dauer der 
Vorplasmolyse, bei anderen Objekten, wie z. B. Trifolium pratense, konnte 
ich keine Beeinflussung beobachten. 

Da jedoch die Objekte, die wegen eines bestimmten py-Wertes oder 
sonstiger wichtiger Eigenschaften untersucht werden mußten, nicht 
immer für plasmometrische Zwecke günstig geformte Zellen hatten, bzw. 
der Plasmolyserückgang manchmal so schnell erfolgte (Harnstoff bei 
Gentiana), daß eine plasmometrische Verfolgung nicht exakt möglich war, 
wurde noch eine andere Methodik angewendet. Ich ermittelte einfach 

36* 








Tabelle 2. 
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die Deplasmolysezeiten für 
Harnstoff und Glyzerin in 
gleicher Konzentration und 
bildete aus ihnen den Quo- 
tienten Deplasmolysezeit- 
Glyzerin: Deplasmolysezeit- 
Harnstoff. Hierzu war gleich- 
falls eine Vorplasmolyse mit 
Rohrzucker nôtig. Die für 
die Brauchbarkeit der Me- 
thode unerläBliche Voraus- 
setzung, daß die Oberflächen 
annähernd gleich sind, ist 
gegeben durch die Anwen- 
dung isosmotischer Konzen- 
trationen für Rohrzucker 
(Vorplasmolyse) und Harn- 
stoff sowie Glyzerin. Die auf 
beide Arten gewonnenen 
Quotienten stimmen größen- 
mäßig genügend überein, um 
irgendwelche Bedenken zu 
zerstreuen, wie aus Tabelle 2 
ersichtlich ist. 

2. Die Ergebnisse dieser 
Messungen (Durchschnitts- 
werte aus 3—8 Einzelmes- 
sungen) sind in Tabelle 2 
enthalten, ihre graphische 
Darstellung in Abb. 3. Zur 
Vermeidunggraphischer Ver- 
zerrungen und zur besseren 
Hervorhebung dessen, wo- 
rauf es hier ankam, wurde 
dabei so vorgegangen, daß, 
wenn P’-Glyzerin größer als 
P’-Harnstoff war, der Quo- 
tient Q (P’-Glyzerin) : (P’- 
Harnstoff) gleich —Q (P’- 
Harnstoff) : (P’-Glyzerin) ge- 
setzt wurde, d.h. ein nega- 
tiver Quotient gibt nicht 
nur an, daß Glyzerin schnel- 
ler eindringt als Harnstoff, 
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sondern zugleich auch, wieviel mal schneller. Dadurch wird erreicht, 
daß auch für Fälle größerer Glyzerinpermeabilität (negative) ganze 
Zahlen abgetragen werden können, während ohne diese Rechenoperation 
die entsprechenden Werte zwischen 1 und 0 lägen, selbst wenn Glyzerin 
drei- bis viermal schneller als Harnstoff eindringt. Die Abszisse, auf der 
die py-Werte liegen, bedeutet also den Wert Q = 1, d.h. P’-Harnstoff 
= P'-Glyzerin. 

Das so sich ergebende Bild einer mehrgipfligen Kurve bedeutet eine 
ziemlich komplizierte py-Abhangigkeit des Quotienten. Die Verteilung 
der Objekte auf ihr ist jedoch nicht regellos, und größere Unterschiede 
der Quotienten für gleichen py sind nicht festzustellen. Die kleineren 
Abweichungen können wohl 
mit der geringen Genauig- 
keit der py-Bestimmungen 
erklärt werden. 

3. Es würde nun die Be- 
deutung dieser zunächst rein 
statistischen Kurve wesent- 
lich erhöhen, wenn es ge- 3 


À , 2 
länge, nachzuweisen, daB der N " A 5 


Quotient einer (natürlichen 7 2 3 ¢ se à 7 
oder künstlichen) py-Ver- N Pi— 
schiebung im gleichen Ge- 
webe im Sinne der Kurve Abb. 3. Die Verteilung der Quotienten Qy,g (ge- 
> dé R ordnet nach dem px des Zellsaftes). Abszisse: pn; 
folgt. Damit wäre ein — Ordinate: Quotient Qyr/g- Die Zahlen beziehen sich 
vorerst noch unbekannter auf die Reihenfolge der Objekte der Tabelle 2. 
— kausaler Zusammenhang 
zwischen py und Quotient sichergestellt. Derartige py-Verschiebungen 
lassen sich nun auf die verschiedenste Art erreichen: Elektrische Reizung 
bewirkt eine Ansäuerung, ähnlichen Erfolg hat eine Behandlung mit CO,, 
während durch Darbieten von NH, die Säure des Zellsaftes neutralisiert 
werden kann. Außerdem lassen sich natürliche py-Unterschiede finden, 
z. B. junge und alternde Zellen und frostharte Pflanzen gegenüber un- 
gehärtetem oder besonders enthärtetem Gewächshausmaterial. Es gilt 
nur, geeignete Objekte ausfindig zu machen, bei denen nach der 
Quotientenkurve eine geringe py-Anderung bereits einen stark geänderten 
Quotienten erwarten läßt. Es würde sich also hauptsächlich um py-Werte 
an steil auf- oder absteigenden Ästen der Kurve handeln. 


4 %2 


Quotient One 








a) Ansäuerung durch elektrische Reizung. 

Ausgehend von Befunden CoLLas (1934) an seismonastisch gereizten 
Berberis-Staubfäden hatte DRAWERT (1937) auch an Epidermiszellen von 
Allium cepa eine Ansäuerung durch elektrische Reize gefunden, ohne 
allerdings entscheiden zu können, ob diese Ansäuerung ihren Grund 
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nur in erhöhter CO,-Bildung oder in der Entstehung organischer Säuren 
im Betriebstoffwechsel hat, und ob eine Beziehung besteht zwischen Starke 
der Reaktion und Reizmenge. Fiir die vorliegenden Untersuchungen 
kann diese Frage offen bleiben; maßgebend ist nur der Effekt der 
Ansäuerung, der, analog zu StruGGERs Vitalfärbung bei py-verschiedenem 
Milieu, genügend groß ist, so daß eine deutliche Änderung des Quotienten 
zu erwarten war. 

Verwendet wurden Epidermisstreifen von Trifolium pratense (pyö, Q = 1,4 
bis 1,5). Die Versuch ord g war folgende: Epidermisstreifen, die sich meist 
gut abziehen ließen, wurden längs in Streifen von 1—1,5 cm Länge geteilt, zunächst 
1 Stunde in dest. Wasser und danach für 1—1,5 Stunden in 1 mol Rohrzucker 
gebracht. Diese Zeit genügte, um eine günstige Plasmolyseform zu erzielen. Nach 
Beendigung der Vorplasmolyse wurden die plasmolysierten Zellen elektrisch gereizt. 
Die Reizung wird von (konvex-) plasmolysierten Zellen besser vertragen als von 
unplasmolysierten, wie bereits DRAWERT feststellte; außerdem wäre bei Reizung 
unplasmolysierter Zellen zu befürchten gewesen, daß die Ansäuerung während der 
lange dauernden Vorplasmolyse weitgehend zurückgegangen wäre. Gereizt wurde 
auf einem Objektträger. Zwei aufgekittete Längsstreifen aus Glas ließen eine etwa 
3 mm breite Rinne frei. In diese Rinne wurden die Parallelstreifen der Trifolium- 
Epidermis mit einigen Tropfen Rohrzucke: iösung gebracht und dann durch Platin- 
blech-Elektroden mit genau 10 mm Abstand Induktionsschlägen ausgesetzt. 
Durch diese Anordnung war eine ganz gleichmäßige Behandlung des zu ver- 
gleichenden Materials gewährleistet. Reizdauer je nach Versuch !/ „—5 Sek. Danach 
kamen Schnitt I in 1 mol Harnstofflösung, Schnitt IL in 1 mol Glyzerinlösung, 
worin der Rückgang der Plasmolyse messend verfolgt wurde. 

Nachfolgend einige Versuche, die durch gleichmäßige Rückdehnung besonders 
einwandfrei erscheinen. AD = destilliertes Wasser, RZ — 1 mol Rohrzucker, 
Ha = 1 mol Harnstoff, Gl = 1 mol Glyzerin. 

I. 21. 7. 37. 8% Uhr AD, 9° Uhr RZ, 11%, Uhr Ha bzw. Gl. Reizung !/,, Sek. 
Que = 1, Kontrolle Qy;c = 1,36. 

IL. 13. 7. 37. 89° Uhr AD, 10% Uhr RZ, 1153 Uhr Ha bzw. Gl. Reizung 4 + 3Sek. 





Que = —106. 
Ill. 14. 7. 37. 9 Uhr AD, 10 Uhr RZ, 112 Uhr HA bzw. Gl. Reizung 3 x 5Sek. 
Que = —2,95. 


IV. 12. 7. 37. 8% Uhr AD, 9 Uhr RZ, 10" Uhr Ha bzw. Gl. Reizung 2 x 5Sek. 

P’—Ha - 0,4047, Deplasmolysezeit D Ha == 22 Min., P’—Gl = 0,1439, De- 
plasmolysezeit D GI = 60Min. Qua (PY — 2,73, Qu (D) = 2,88. 

Die Anführung weiterer Ergebnisse würde das Bild auch nicht ein- 
deutig machen. Die zu erwartende Zunahme des Quotienten konnte nur 
in einigen Fällen (z. B. Versuch IV) festgestellt werden: Erhöhung durch 
Reizung von 1,36 auf 2,73 bzw. 2,88. Die Versuche I—III sowie viele 
andere zeigen dagegen gerade den entgegengesetzten Erfolg: Starke Ab- 
nahme des Quotienten von 1,36 auf 1, — 1,06, — 2,95, und zwar in Ab- 
hängigkeit von der Reizdauer. 

Der einzige Weg zur Erklärung wäre, daß bei 1-—111 eine Ansäuerung bis zu 
einem Py von 2—3,5 stattgefunden hat, während bei IV die Ansäuerung nur bis 
zum Py 4,7 oder etwa 4 gegangen ist. Dem widerspricht einmal, daß ich derartige 
ph-Unterschiede mit der Indikatormethode nie habe feststellen können, obwohl 
sie durchaus meßbar gewesen wären, und zum anderen bestünde dann keinerlei Be- 
zichung zur Reizdauer. Hinzuzufügen ist noch, daß die Permeabilität an sich durch 
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die Reizung eine Herabsetzung erfuhr gegenüber normalen Zellen; diese allgemeine 
Permeabilitätshemmung kommt aber natürlich bei den Quotienten nicht zum 
Ausdruck. 

Diese so wenig eindeutigen Ergebnisse können hier nicht verwertet 
werden, zumal eine tatsächliche Änderung des py nicht gefunden wurde. 
Es erübrigt sich also, darauf näher einzugehen. 


b) Behandlung mit CO,. 

Wesentlich einfacher läßt sich eine Ansäuerung erreichen durch 
Bieten von CO, gegenüber CO,-Entzug. Allerdings kommen hierfür nur 
Objekte in Frage, deren Zellsaft einen py nahe dem Neutralpunkt hat, 
da in stärker sauren Pflanzen die CO, nicht gelöst wird. Als geeignet 
wurde die Acanthacee Sanchezia nobilis befunden, und zwar Epidermis- 
zellen der Blattrippenunterseite, deren py bei etwa 6,4 liegt. Die Zellen 
sind wegen ihrer unregelmäßigen Gestalt nicht zu plasmometrischen 
Messungen zu verwenden; statt dessen wurden lediglich die Deplasmo- 
lysezeiten ermittelt. Der Quotient Q«;# liegt unter normalen Be- 
dingungen bei —1,6. ‘ 

Versuchsanstellung. Parallelschnitte wurden zunächst eine Stunde in 
dest. Wasser gewässert und danach in zwei verschließbare Glasnäpfe mit 
1 mol Rohrzuckerlösung übertragen. Von diesen wurde der eine in einen 
hohen Standzylinder gesetzt, der sogleich mit CO, aus einer Glasflasche 
gefüllt wurde. In dem anderen wurde mit konz. KOH das CO, völlig 
absorbiert. Nach einer weiteren Stunde zeigten die Schnitte überall 
Rundplasmolyse und wurden dann in 1 mol Harnstoff bzw. im Parallel- 
versuch in 1 mol Glyzerin gebracht, wobei die Behandlung bezüglich 
des CO, genau die gleiche war. Anschließend wurde alle 20 Min. der Grad 
der Deplasmolyse beobachtet. 

In einem Falle wurde der Harnstofflösung Neutralrot 1:10000 zu- 
gesetzt, damit die schlecht sichtbaren Portoplasten. besser erkannt und 
aus dem Farbton eventuell auf die Aziditätsverhältnisse hätte geschlossen 
werden können. In der Außenlösung bestand natürlich ein deutlicher 
Unterschied: Die in CO, gehaltene Lösung war violettrot, die CO,-freie 
aber gelb. Dagegen färbten sich die Vakuolen der Sancheziazellen erst 
nach 4 Stunden, und zwar in beiden Fällen nur blaßrot. Trotzdem 
war mittels der Indikatormethode ein geringer Unterschied auch im 
Pu des Zellsaftes festzustellen: Der py war in den CO,-freien Schnitten 
von 6,4 (in Luft) auf etwa 6,7 gestiegen. (Diese sonst nicht erreichbare 
Genauigkeit der py-Bestimmung erklärt sich aus der günstigen Lage 
des Umschlagpunktes innerhalb der Indikatorenreihe.) Dem geht eine 
deutliche Änderung des Quotienten parallel, wie aus einem ausführlich 
mitzuteilenden Versuch hervorgeht: 


4.12.37. Sanchezia, Epidermis der Blattrippenunterseite. Behandlung mit 
CO,. 21°C. 
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855 Uhr Parallelschnitte in dest. Wasser, 95% Uhr Schnitt a in 1 mol Rohrzucker, 
CO,-Atmosphäre, Schnitt b in 1 mol Rohrzucker, mit KOH. 1055 Uhr Schnitt a in 
1 mol Harnstoff, CO,, Schnitt b in 1 mol Harnstoff, KOH. Deplasmolysezeiten: 
Schnitt a 3 Stunden 15Min. Schnitt b 4 Stunden 6 Min. 

9 Uhr Parallelschnitte in dest. Wasser. 10 Uhr Schnitt c in 1 mol Rohrzucker, 
CO,, Schnitt d in 1 mol Rohrzucker, KOH. 11% Uhr Schnitt e in 1 mol Glyzerin, 
CO,, Schnitt d in 1 mol Glyzerin, KOH. Deplasmolysezeiten: Schnitt e 2 Stunden 
10 Min. Schnitt d 2 Stunden 8 Min. 

Während also die Glyzerinpermeabilitat durch CO,-Entzug un- 
beeinflußt bleibt, wird die Harnstoffpermeabilität deutlich herabgesetzt, 
andererseits durch CO,-Atmosphäre gefördert. Der Quotient ist: 

Qu = — 1,5 in CO,-Atmosphäre, 
Qu g = — 1,89 in CO,-freier Atmosphäre. 

Gleichsinnige Ergebnisse brachten drei weitere Versuche. Das Mittel 
aus allen vier Versuchen ist: 

Que (CO,) =—149 par=64 
Quyg (ohne CO,)=—1,78 py = 6,7 

Diese Verschiebung liegt ganz im Sinne der Quotientenkurve. 

Da der Unterschied zwischen dem Quotienten fiir CO,-Atmosphare 
(—1,49) und dem für „normale Verhältnisse‘, d.h. Laboratoriumsluft 
(—1,6), kleiner ist als der zwischen dem letzteren und dem für CO,-freie 
Luft, beruht die Änderung des Quotienten von —1,5 auf — 1,78 mehr 
auf CO,-Entzug und dadurch bewirkter Absäuerung. 


c) Behandlung mit NH,. 

Eine weitere Möglichkeit der experimentellen Veränderung des py 
liegt in der Behandlung mit NH,. Die saure Pflanze wird stets mehr NH, 
aufnehmen, als der Konzentration der Außenlösung entspricht, und die 
Aufnahme wird erst dann aufhören, wenn alle Säuren und sauren Salze 
neutralisiert sind. Das erlaubt eine sehr schonende Art der Behandlung 
mit NH, in äußerst geringer Konzentration. Die plasmolysierenden Stoffe 
wurden in n/250 NH,OH gelöst verwendet. Obwohl diese Konzentra- 
tion osmotisch nicht merklich ins Gewicht fällt, wurden auch die Lösungen 
der Diosmotika Harnstoff bzw. Glyzerin mit 0,004 n NH,OH angesetzt. 
Natürlich lag das NH,OH als Karbonat vor, da die CO,-Konzentration 
der Lösungen dazu ausreichend war. Damit sind Bedenken hinsichtlich 
der Giftwirkung der OH-Ionen hinfällig. 

Der Verlauf des Versuches war der übliche: 

1—2 Stunden Wässern, dann Übertragen der Schnitte in 1,5 bzw. 2 mol Rohr- 
zucker + 0,004 n NH,OH, worin sie etwa 20 Min. verblieben. Nach dieser Zeit 
war so viel NH,OH eingedrungen, daß (bei Gentiana frigida und Polygonum cuspi- 
datum) das Anthozyan in den Randzellen des Schnittes bereits nach grünblau 
umgeschlagen war. Nun wurden die Schnitte in 1,5 oder 2 mol Harnstoff bzw. 


Glyzerin + 0,004 n NH,OH gebracht und der Rückgang der Plasmolyse in gleichen 
Zeitabständen gemessen. Die Kontrollschnitte wurden mit den entsprechenden reinen 


Lösungen behandelt. 
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Das erste Objekt waren die bereits untersuchten Stengelepidermis- 
zellen von Gentiana frigida (G. Sturmiana, die durch HörLer gut bekannt 
ist, war in Leipzig nicht vorhanden), deren py bei 4—4,5 und deren Quo- 
tient Que bei 6—7 lag. Da auf das von Gentiana frigida gebildete 
Maximum der Quotientenkurve (Abb. 3) ein sehr steiler Abfall folgt, 
war hier ein deutlicher Erfolg zu erwarten. 

Ein Versuch sei ausführlich mitgeteilt: 


21.7.37. Gentiana frigida, Epidermis des von oben zweiten Internodiums. 
22°C. 8% Uhr dest. Wasser, 9 Uhr 0,004 n NH,OH, 10° Uhr Rohrzucker 2 mol 
+ 0,004 n NH,OH, 104 Uhr Harnstoff bzw. Glyzerin 2 mol + 0,004 n NH,OH. 
P’ Harnstoff = 0,145, Deplasmolysezeit im Harnstoff = 180 Min. P’ Glyzerin 
= + à Deplasmolysezeit im Glyzerin = 230 Min. Qy,g (P’) = 1,18 Qu, a (D) 

Acht weitere Versuche gaben gleichsinnige Ergebnisse, allerdings 
gelang es nicht in allen Fällen, den Quotienten von 6 auf etwa 1 herab- 
zudrücken, er schwankt zwischen 3,3 und 1,15. Dabei liegen die P’-Werte 
für Glyzerin nahezu konstant bei 0,1—0,15, nur die Harnstoffwerte 
schwanken zwischen 0,4 und 0,15. 

pa-Messungen nach der üblichen Methode waren hier nicht möglich, 
denn die auf Indikatorpapier auszupressenden Schnitte lagen in NH,- 
haltigem Plasmolytikum, ihre Zellwände und Interzellularen waren also 
gleichfalls NH,-haltig, so daß eine genaue Bestimmung des px unter- 
bleiben mußte. Man darf aber annehmen, daß beim Ende des Versuchs 
der py des Zellsaftes bei etwa 7 liegt, und daß sich ein Ionengleichgewicht 
zwischen Plasma und Zellsaft eingestellt hat. Die Richtung der in diesen 
Versuchen erzielten Quotientenänderung stimmt also wieder aufs beste 
mit unseren Voraussetzungen überein, wenn es auch nicht gelungen ist, 
den Quotienten auf den Betrag von —2 herabzudrücken, der nach der 
Quotientenkurve erwartet werden könnte. Eine einfache Überlegung zeigt 
jedoch, daß dieser Betrag gar nicht erreicht werden kann. Während des 
Beginns der Deplasmolyse haben die allein zur Messung benutzten 
mittleren Zellen des Schnittes im Gegensatz zu den Randzellen erst wenig 
NH, aufgenommen; die Farbe ihres Anthozyans schlägt erst ungefähr 
20 Min. nach Einlegen in die Harnstoff- bzw. Glyzerinlösung um. Während 
der ersten Zeit werden sie also viel Harnstoff aufnehmen, mehr, als ihre 
später gemessenen Permeationskonstante entspricht. Sie werden also 
auch früher deplasmolysieren, so daß gerade die aus den Deplasmolyse- 
zeiten gewonnenen Quotienten zu hoch liegen werden, wie das auch der 
Versuch zeigt. Aber auch die Quotienten aus den „später‘‘ gemessenen 
P’-Werten liegen noch etwas zu hoch, da ja die Herabsetzung der Harn- 
stoffpermeabilität auf den Wert für pg 7 nicht plötzlich, sondern sehr 
allmählich erfolgt. Diese Abnahme ist an den einzelnen P’-Werten zu 
erkennen; sie sinken beständig bis zu dem durch Konstanz gekenn- 
zeichneten Minimum. Man müßte durch Messung der P’-Werte vom 
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Augenblick der NH,-Zugabe an sogar den genauen Verlauf der Perme- 
abilitätsänderungen feststellen können. 

Ehe über solche Versuche berichtet wird, seien noch Untersuchungen 
an Polygonum cuspidatum angeführt. Die Zellen der Blattstielepidermis 
haben einen py von 3—3,5, der Quotient liegt bei —1,5. Hier muß eine 
Behandlung mit NH, im Falle des Zusammenhanges zwischen Quotient 
und py im Sinne der Kurve Abb.3 genau das Gegenteil bewirken, 
weil der Quotient für Polygonum noch vor dem steilen Maximum (mit 
Gentiana frigida) liegt: nämlich eine Vergrößerung des Quotienten. 
In der Tat gelingt es, durch analoge Versuchsbedingungen den Quotienten 
von —1,5 auf +1,5 anwachsen zu lassen, d.h. sowohl für Gentiana 
(Q = +6) als auch für Polygonum (Q = — 1,5) ist nach Neutralisation 
der Quotient etwa =1,5. Der Quotient für py, 7 liegt auch hier höher, 
als nach der Kurve zu erwarten war, weil die bei Gentiana angeführten 
Gründe hier in noch stärkerem Maße mitwirken, zumal ich mich wegen 
der ungünstigen Zellform auf die Bestimmung der Deplasmolysezeiten 
beschränken mußte. 

Als 3. Objekt wurde Pelargonium zonale gewählt, dessen Blattstiel- 
epidermis den Quotienten Q = —2 bei einem py von etwa 3 aufweist. 
In der Quotientenkurve liegt Pelargonium ähnlich wie Polygonum, so daß 
auch hier durch NH,-Zugabe eine Erhöhung des Quotienten zu 
erwarten war. Dabei bietet Perlargonium noch den Vorteil einer für 
plasmometrische Untersuchungen günstigen Zellform. Die Versuchs- 
anordnung wurde etwas abgeändert: Nach gründlichem Wässern (zum 
Teil 8 Stunden) wurden die Schnitte eine Stunde mit 0,7 mol Rohr- 
zucker vorplasmolysiert und danach in eine reine 0,7 mol Harnstoff- 
lösung gebracht. Nun wurde in Abständen von 5 Min. an mehreren 
Zellen die Rückdehnung der Protoplasten gemessen, worauf die Schnitte 
stets wieder in den luftdicht verschließbaren Glasnapf zurückgelangten. 
Wenn die Größe der Rückdehnung in den Intervallen konstant war, 
wurden die Schnitte in eine Lösung von 0,7 mol Harnstoff + 0,004 n 
NH,OH übertragen und in gleichen Abständen weiter beobachtet. So 
konnten die normale Harnstoffpermeabilität und ihre Änderung durch 
NH,-Aufnahme und die dadurch verursachte p,,-Verschiebung genau 
verfolgt werden, indem für die einzelnen 5-Min.-Intervalle die P’-Werte 
berechnet wurden. 

Entsprechend wurde die Veränderung der Glyzerinpermeabilität ge- 
messen. Zur besseren Vergleichsmöglichkeit und zur graphischen Dar- 
stellung wurden die P’-Werte umgerechnet: Der jeweils letzte Wert im 
reinen Diosmotikum (vor Übertragung in die Kombinationslösung Harn- 
stoff bzw. Glyzerin + 0,004 n NH,OH) wurde gleich 1 gesetzt und die 
übrigen Werte darauf bezogen. Von 6 Versuchen teile ich 2 mit. 

Das Ergebnis ist am deutlichsten aus Abb. 4 ersichtlich: Während 
die Permeationskonstanten des Glyzerins durch NH,-Zusatz nur wenig 
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Tabelle 3. Pelargonium zonale, Blattstielepidermis. 20°C. Permeabilitäts- 
änderungen durch NH,-Zusatz. Harnstoff II, 20. 10.37. Glyzerin IV, 
22. 10. 37. P’-Werte. 








Zeit in Min. Harnstoff Be Glyzerin ae. 
0—5 0,0893 1,18 — — 

5—10 0,0711 0,94 — — 
10—15 0,0755 1,0 0,6502 1,0 
15—20 0,0750 1 0,6489 1 
20—25 0,4420 5,85 0,9479 1,45 
25—30 0,4073 5,39 0,5649 0,87 
30—35 0,3671 4,86 0,5910 0,91 
35—40 0,1578 2,08 0,5805 0,90 
40—45 0,1161 1,54 konstant 
45—50 0,0 0,0 
50—55 0,0 0,0 
55—60 0,0171 0,23 
60—65 0,0196 0,26 
65—70 0,1021 1,36 
70—75 0,0711 1,03 

konstant 














beeinflußt werden (zunächst eine geringe Steigerung, dann wieder Ab- 
nahme bis auf einen Wert, der etwas unter dem Ausgangs-, d. h. ,, Normal‘- | 
wert liegt), unterliegt die Harnstoffpermeabilität bedeutend größeren 
Schwankungen. Sogleich nach Übertragen aus reiner Harnstofflösung 
in die Kombinationslösung mit NH,OH steigt die Permeationskonstante 
auf fast den 6-fachen Wert an, nimmt dann sehr bald wieder schnell ab, 
geht kurze Zeit bis auf 0 herunter, um dann allmählich wieder auf einen 
etwas über dem Ausgangswert liegenden konstanten Wert zu steigen. 
Damit ist zunächst sichergestellt, daß die Erhöhung nicht pathologisch ist, 
und daß sie nicht auf einem durch die NH,-Zugabe bewirkten Schock 
beruht (dagegen sprechen auch die Versuche mit Gentiana!), denn die 
Glyzerinpermeabilität wird durch die gleiche Behandlung nur anfänglich 
unwesentlich erhöht. Der Ursache der beobachteten Permeabilitäts- 
änderung dürfte vielmehr darin zu suchen sein, daß der px der Zelle 
allmählich die ganze py-Skala von py 3 bis etwa py 7 durchläuft, und 
daß mit dem py sich auch die Permeabilität für Harnstoff ändert, nicht 
oder fast nicht jedoch für Glyzerin. 

Ein Vergleich der ,,Harnstoffkurve‘ aus Abb. 4 mit der Quotienten- 
kurve Abb. 3 läßt deutlich eine prinzipielle Übereinstimmung erkennen, 
obgleich jene nicht eine eigentliche Quotientenkurve ist; doch kann sie 
wegen der im ganzen Verlauf konstanten, sehr nahe an 1 liegenden 
P’-Werte für Glyzerin mit einer solchen verglichen werden, wobei nur 
zu berücksichtigen ist, daß Abb. 4 nicht die absoluten P’-Werte wiedergibt, 
sondern für beide Stoffe die auf den Ausgangswert = 1 bezogenen 
reduzierten. Aus den absoluten P’-Werten die Quoiienten für jeden 
Zeitabschnittzu bilden führt bei den hierangegebenenVersuchsbefunden zu 
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keinem Ergebnis, weil die auf ihre Hernstoffpermeabilität untersuchten 
Zellen in diesem Falle eine geringere Permeabilität aufweisen, als sie nach 
dem früher festgestellten Quotienten von Q= —2 haben müßten. 
Dies wäre nur bei den anderen Versuchen möglich gewesen, die aber 
nicht angeführt wurden, weil sie keinen so einwandfreien Verlauf ge- 
nommen haben. Deshalb steigt bei den angegebenen Versuchen die 
Harnstoffpermeabilität niemals über die für Glyzerin. 

Von wenigen Abweichungen abgesehen (z. B. zeitweiliges Absinken 
der P’-Werte für Harnstoff auf 0, was seine Erklärung vermutlich in 
einer Konkurrenz der Diosmose des Wassers hat; oder die Tatsache, 
daß bei Beendigung des Versuches die Glyzerinpermeabilität gegenüber 
der ursprünglichen wenig geringer, die Harnstoffpermeabilität dagegen 
etwas höher ist) kann das Ergebnis sehr wohl als Stütze für die Annahme 
eines Zusammenhanges 
zwischen Quotient und 
Pu dienen. 

Noch deutlicher würde 
die Übereinstimmung 
der beiden Kurven sein, 
wenn es möglich gewe- 
Abb. 4. Änderung der Permeabilität für Harnstoff und sen: wärs, bei Abb. & 
Glyzerin bei zunehmender Alkalisierung durch fortschrei- Statt der Zeit den py 
tende NH,-Aufnahme. Abszisse: Zeit in Minuten; Ordi. alsOrdinate zu nehmen. 


nate: Zunahme der Permeabilität bezogen auf den vow 2 . * 
Ausgangswert = 1. Beit = 20’ (|) NH,-Zusatz. Natürlich ließen sich 


aber während der Ver- 
suche keine py-Messungen ausführen. Nur so weit kann geschlossen 
werden: Bei Gentiana frigida vergingen vom Einlegen ins NH,OH bis 
zum (am Farbumschlag des Anthozyans kenntlichen) Erreichen des 
Neutralpunktes ungefähr 20 Min. Für das viel stärker saure Pelargo- 
nium zonale wird etwa die dreifache Zeit nötig sein (seine Zellen ent- 
halten kein Anthozyan), d.h. eine Stunde. In der Tat zeigt sich, daß 
eine Stunde nach dem Einlegen in das NH,OH die Harnstoffperme- 
abilität konstant wird. Das wird durch die Annahme verständlich, daß 
nunmehr der px konstant bleibt. 








d) Natürliche py-Unterschiede in gleichen Geweben. 

In den oben besprochenen Versuchen wurden die py-Anderungen 
experimentell durch NH,-Gabe erreicht, so daß die Frage nach einer 
Giftwirkung des Ammoniaks zu erörtern ist. Eine solche Giftwirkung 
ist aus verschiedenen Gründen nicht anzunehmen. Zunächst lag, wie 
bereits erwähnt, die Konzentration an NH,OH so niedrig, daß nur mit 
(NH,),CO,, nicht aber mit einer merklichen Vermehrung der freien 
OH-Ionen zu rechnen war. Ferner sprechen mehrere Beobachtungen 
gegen eine Deutung der Erscheinungen als pathologisch. Es ist wohl 
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allgemein anerkannt, daß eine Verminderung der Permeabilität eine durch- 
aus vitale Erscheinung ist, und daß erst eine — meist kurz vor dem Tode 
einsetzende — Erhöhung irreversibel ist und letalen Ausgang hat. Der- 
artige Steigerungen der allgemeinen Permeabilität habe ich selten be- 
obachten können; Versuche, bei denensie auftraten, wurden ausgeschaltet. 
Die Erhöhung der Harnstoffpermeabilität im NH,-Versuch an Pelar- 
gonium und Polygonum besagt nichts dagegen, ihr steht ja eine konstante 
oder verminderte Glyzerinpermeabilität entgegen, außerdem war bei 
Perlargonium die Harnstoffpermeabilität im Endzustand durchaus kon- 
stant. Weiter wurden regelmäßig die Schnitte nach Beendigung der 
Versuche wieder in Rohrzuckerlösung auf erneute Plasmolysierfähigkeit 
geprüft. Nur solche Versuche wurden gewertet, bei denen anschließend 
eine einwandfreie Plasmolyse an 80—90% der Zellen feststellbar war. 

Gleichwohl wäre es von größtem Interesse, Objekte mit natürlich be- 
dingten py-Unterschieden auf ihre Quotienten zu untersuchen. Es ist 
bekannt, daß im Jahreszyklus der px sich ändert, und daß besonders 
annuelle Pflanzen beim Abschließen ihrer Vegetationsperiode absäuern. 
Es traf sich, daß zur Zeit dieser Untersuchungen Gentiana frigida bereits 
gefruchtet hatte und die Blätter abzuwerfen begann. Einige Vorversuche 
ergaben bald, daß der py von etwa 4,3 auf 4,6 gestiegen war. Gleichzeitig 
war eine allgemeine Herabsetzung der Permeabilität festzustellen (keine 
pathologische Steigerung!). Nach der Quotientenkurve mußte selbst 
diese geringe Absäuerung sich merklich auf den Quotienten auswirken. 
Genaue Untersuchungen zeigten denn auch, daß der Quotient von 
6 auf 3 gesunken war, durchaus im Sinne der Kurve. 

12.10.37. Gentiana frigida, Stengelepidermis. 20°C. 84 Uhr dest. Wasser, 
915 Uhr Rohrzucker 1,5 mol, 9% Uhr Harnstoff bzw. Glyzerin 1,5 mol. 

Harnstoff: P’ = 0,462, Deplasmolysezeit D = 1,5 Stunden. 

Glyzerin: P’ = 0,153, Deplasmolysezeit D = 4,75 Stunden. 

Qu (P’) = 3,02, Qua (D) = 3,17. 

12.10.37. Wie oben. 142 Uhr dest. Wasser, 14% Uhr Rohrzucker 1,5 mol, 
15° Uhr Harnstoff bzw. Glyzerin 1,5 mol. 

Harnstoff: P’ = 0,291. 

Glyzerin: P’ = 0,0871, Que (P’) = 3,34. 

Die Kontrollwerte für die junge Pflanze (Mai 1937) liegen für Gly- 
zerin zwischen 0,969 und 1,654 (hier 0,087 und 0,153). Die entsprechen- 
den P’-Werte für Harnstoff waren wegen der sehr hohen Deplasmolyse- 
geschwindigkeit nicht zu berechnen, die Deplasmolysezeiten waren für 
die junge Pflanze D = 2—3 Min., für alte Pflanzen 1—1,5 Stunden. 
Bei einer allgemein stark herabgesetzten Permeabilität wird die Per- 
meabilität für Harnstoff bedeutend stärker vermindert als für Glyzerin, 
wodurch sich ein Absinken des Quotienten von 6 auf 3—3,4 ergibt. 

Doch es gibt auch noch anderweitig bedingte pa-Unterschiede in 
gleichen Pflanzen. So weisen frostresistente Exemplare einer Art 
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gegenüber nichtresistenten eine geringere Azidität auf, und zwar bewirkt 
Frosthärtung eine Absäuerung der Zellen. Dabei ist es gleichgültig, ob 
die Pflanzen experimentell gehärtet oder im natürlichen Jahresrhythmus 
frostresistent werden, oder umgekehrt, ob sie noch nicht gehärtet oder 
wieder enthärtet worden sind. Der Erfolg ist der gleiche; es können 
pu-Unterschiede von 0,6—1,1 auftreten (KESSLER 1935). Ich bediente 
mich dieser Erfahrungstatsache bei Untersuchungen an Sempervivum, das 
bereits im hiesigen Institut in anderem Zusammenhange auf diese Er- 
scheinungen untersucht worden ist. Die Versuche wurden im Oktober und 
November 1937 ausgeführt, nachdem schon mehrmals gelinder Nachtfrost 
aufgetreten war. Man konnte also sicher sein, daß das Freilandmaterial 
eine gewisse, wenn auch noch nicht die maximale Frostresistenz erlangt 
hatte, um so mehr, als ja die Pflanzen häufig schon früher (August/ 
September), wenn an Fröste noch nicht zu denken ist, resistent zu werden 
beginnen. Von diesem gehärteten Material wurden große Teile, sorgsam 
verpflanzt, in das Sukkulentenhaus des Botanischen Gartens gebracht 
und dort längere Zeit belassen, bis ein neues Austreiben bemerkbar wurde. 
Pu-Messungen nach dieser Zeit zeigten, daß die frostresistenten Pflanzen 
einen pq von 5,6 aufwiesen gegenüber einem py 5,3 der enthärteten. 
Permeabilitatsmessungen am Mesophyll der Blätter des dritten inneren 
Wirtels, wegen unregelmäßiger Zellform lediglich durch Bestimmung der 
Deplasmolysezeiten, ergaben: 

8. 11. 37. Sempervivum, enthärtetes Gewächshausmaterial. p; 5,3. Osmotischer 
Wert der Lösungen 0,7 mol. Deplasmolysezeit für Harnstoff: D — 4 Stunden 30Min. 
Deplasmolysezeit für Glyzerin: D = 4 Stunden 55 Min. Quotient Qg,n(D)=1,1. 

9.11.37. Sempervivum, resistentes Freilandmaterial. px 5,6. Osmotischer 
Wert der Lösungen 0,7 mol. Deplasmolysezeit für Harnstoff: D — 19 Stunden, 
Deplasmolysezeit für Glyzerin: D = 27 Stunden. Quotient Qy;a (D) = 1,42. 

Zu beachten ist noch, daß die Deplasmolysezeiten für gehärtetes 
und enthärtetes Material nicht direkt untereinander verglichen werden 
können, weil die osmotischen Werte beider Pflanzengruppen nicht über- 
einstimmen und somit verschiedene Plasmolysegrade erreicht werden. 

Die Änderung des Quotienten liegt also auch hier im Sinne der 
Quotientenkurve. 

Der Erfolg gab Anlaß, gleiches an einem Objekt zu versuchen, das 
auf der Quotientenkurve günstiger liegt. Dies war der Fall bei Pelargonium 
zonale, obwohl es allgemein als sehr frostempfindlich gilt. Exemplare der 
gleichen Rasse von Pelargonium zonale, die ich seinerzeit als Gewächshaus- 
material verarbeitet hatte, waren während des Sommers ins Freiland 
verpflanzt worden und hatten nun die ersten Fröste verhältnismäßig 
gut überstanden. Der py der Blattstielepidermis dieser Pflanzen war 
von etwa 3,0 auf 3,5 gestiegen. 

Von den Permeabilitätsmessungen sei ein Versuch (25.11.37) angeführt 
und mit einem Versuch vom 15.10.37 an Gewächshausmaterial ver- 
glichen. 
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Pelargonium zonale, Blattstielepidermis. 25. 11. 37. Gehärtetes Material, 
Pa 3,5. Harnstoff: P’ = 0,239, Glyzerin: P’ = 0,329, Qua = — 1.34. 15. 10. 37. 
Gewächshausmaterial, py 3,0. Harnstoff: P’ = 0,120, Glyzerin: P’ — 0,336, 
on — I. 

Also auch hier bleibt die Glyzerinpermeabilität durch die Absäuerung 
unverändert (zugleich ein Zeichen, daß die gehärteten Pflanzen voll 
lebensfähig waren), dagegen wird die Harnstoffpermeabilität auf mehr 
als den doppelten Betrag gesteigert. Dadurch wächst der Quotient 
an von —2,8 (Durchschnitt aller Versuche an Gewächshausmaterial) 
auf —1,4 (Durchschnitt aller Versuche an gehärtetem Material), wie es 
nach der Kurve (Abb. 3) zu erwarten war. 

Die Beobachtungen Firrines (1915), der an Sommer- und Winter- 
(Gewächshaus-) Material von Pelargonium Unterschiede in der Glyzerin- 
permeabilität gefunden hatte, sind mit den oben mitgeteilten Unter- 
suchungen nicht vergleichbar, da das Wintermaterial Frrrings nicht 
gehärtet war. 

Zusammenfassend läßt sich über die Untersuchungen mit künstlichen 
und natürlichen py-Verschiebungen folgendes sagen: Abgesehen von den 
Versuchen nach elektrischer Reizung, bei denen es unbekannt blieb, 
ob sie überhaupt eine pp-Verschiebung zur Folge hatte, ergab die letztere. 
stets eine Änderung des Quotienten, und zwar nicht so, daß eine An- 
säuerung ein Ansteigen und eine Alkalisierung ein Sinken des Quo- 
tienten bewirkt, sondern daß je nach Größe und Vorzeichen, genauer je 
nach Lage auf der Quotientenkurve (Abb. 3), eine verschieden gerichtete 
Änderung auftritt, die ganz im Sinne der Kurve liegt. Die Quotienten- 
kurve hat also mehr als statistischen Wert, sie muß als Ausdruck eines 
engen Zusammenhanges zwischen pq und Quotient angesehen werden. 
Dabei beruht die Änderung des Quotienten weniger auf einer Änderung 
der Glyzerinpermeabilität, die sich als verhältnismäßig konstant erweist, 
vielmehr ist es die Harnstoffpermeabilität, die sehr stark mit dem py 
verändert wird. 

Diese strenge Abhängigkeit des Quotienten vom px des Zellsaftes 
ist mehr, als eigentlich erwartet wurde und erwartet werden konnte. Für 
die Widerlegung einer Deutung der verschiedenen Harnstoffpermeabilität 
im Sinne der „vergleichenden Protoplasmatik‘‘ hätte eine mehr oder weniger 
große Änderung des Quotienten bei verändertem py — ohne quantitative 
Beziehung zur Quotientenkurve — genügt und wäre beweisend gewesen. 
Darüber wird Näheres im letzten Abschnitt zu sagen sein. 

Natürlich war es nunmehr nötig, Untersuchungen über die Ursache 
dieses jetzt gesicherten Zusammenhanges anzustellen. Bestimmte stoff- 
wechselphysiologische Vorgänge scheiden bei einer derart komplizierten 
Pu-Abhängigkeit, wie sie sich aus der Quotientenkurve ergibt, aus; 
außerdem war ja bereits festgestellt, daß der Harnstoff keinen chemischen 
Veränderungen unterliegt. Die Erklärungsmöglichkeiten sind also wohl 
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auf physikalisch-chemisches, d. h. kolloidehemisches Gebiet beschränkt. 
Hierbei ist besonders an Adsorptions- und Quellungserscheinungen 
zu denken: Bei stattfindender Adsorption würde der Harnstoff aus dem 
Diffusionsgefälle entfernt und dieErreichung des Diffusionsgleichgewichtes 
verschoben werden, während andererseits eine Beeinflussung der Quel- 
lung der Grenzschichten durch Harnstoff und vielleicht auch Glyzerin 
möglich ist. 
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4. Adsorption ( Änderung des Quotienten durch Narkotika wie Methylalkohol 
und Athylurethan). 

Es ist an sich nicht zu erwarten, daß die abnorm hohen Harnstoff- 
permeationskonstanten durch Adsorptionserscheinungen erklärt werden 
können. Denn selbst wenn der Harnstoff in hydratisierter Form an 
Grenzflächen angereichert werden würde, dürfte sich der osmotische 
Wert des Zellsaftes nicht wesentlich erhöhen; für die Volumenzunahme 
des Protoplasten bei der Deplasmolyse käme dann hauptsächlich das 
Volumen des adsorbierten Harnstoffs in Frage. Demzufolge müßte 
der Effekt jede Wahrscheinlichkeit weit hinter sich lassen, damit so 
hohe Quotientenwerte wie z. B. bei Gentiana (Q = 6) zustande kommen. 
Zudem würde die Adsorption als Erklärung für negative Quotienten ver- 
sagen. Trotzdem sollte eine etwaige Beteiligung der Adsorption unter- 
sucht werden. 

Methodisch wurde nach dem Prinzip der Blockierung der Oberflächen 
bzw. der Verdrängung bereits an diesen adsorbierter Mengen Harnstoffs 
durch stärker oberflächenaktive Stoffe (Methylalkohol, Äthylurethan) 
vorgegangen. Diese „Narkose‘‘ müßte also die Harnstoff- und Glyzerin- 
permeationskonstanten gleichmäßig verändern, der Quotient aber der 
gleiche bleiben, wenn der Harnstoff wirklich nicht adsorbiert wird. 

Ein einzelner Versuch verlief (ähnlich wie bei der Behandlung mit 
NH,) folgendermaßen: 

1. Schnitthälften (Kontrollschnitt A, Versuchsschnitt B) wässern. 

2. Übertragung beider in 1,5 mol Rohrzuckerlösung (RZ). 


3. Schnitt B in 1,5 mol RZ+ 3% Narkotikum, bis (nach etwa 
20 Min.) das Narkotikum bis zum Konzentrationsausgleich ein- 
gedrungen ist. 

4. Schnitt A in reine Harnstoff- bzw. Glyzerinlésung (1,5 mol). 
Schnitt B in Harnstoff- bzw. Glyzerinlésung (1,5 mol) + 3% Nar- 
kotikum. 

An allen diesen Schnitten wurden nun die P’-Werte bestimmt und 
aus diesen, für jeden Stoff einzeln, die Quotienten P’ (Kontrolle): P’ (Nar- 
kose) gebildet. Man erhält so ein Maß für die Permeabilitätsänderung. 


Man kann natürlich auch die bisher benutzten Quotienten Qy, g für behandeltes 
und unbehandeltes Material bilden, man hat dann aber nur einen neuen Quotienten 
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für behandeltes Material erhalten, der noch nichts aussagt über das Maß der Per- 
meabilitätsänderung. Diesen Anforderungen genügt der vorgeschlagene Quotient 
Qxıx, und ein einfacher Vergleich dieser Quotienten für verschiedene Stoffe 
wird dann Verschiedenheiten der Beeinflussung aufzeigen. 

Die obige Versuchsanstellung gestattet infolge der Rohrzucker-Vorplasmolyse 
ein Arbeiten in einem osmotischen Milieu, das unabhängig vom Narkotikum bleibt, 
da dieses außen und innen in gleicher Konzentration vorhanden ist. Die so ge- 
wonnenen P’-Werte sind direkt mit denen der Kontrolle vergleichbar, auch wenn 
wegen zu hoher Permeationsgeschwindigkeiten nur die Depl aly er- 
mittelt wurden, denn sie beziehen sich auf gleiches osmotisches Gefälle. 

Als aussichtsreiches Objekt benutzte ich Gentiana frigida (Q = 6), deren Stengel- 
epidermiszellen mit Methylalkohol und Athylurethan i in 1, 3, 5 und 10% Lösung an- 
gewendet wurden. Die Ergebnisse sind in Tabelle 4 zusammengefaßt. 





























Tabelle 4. 
Harnstoff Glyzerin 

Deplasmolysezeiten Qx IN P’-Werte Qx IN 

Äthylurethan | Narkotikum D= 7 Min. Narkotikum P’ = 1,36 
3% Kontrolle D= 3 „ 2,33 | Kontrolle P’=2,77| 2,04 

Äthylurethan | Narkotikum D= 9 „ Narkotikum P’ = 0,61 
5% Kontrolle D= 3 ,, 3,0 Kontrolle P’=2,10| 3,43 

Methylalkohol | Narkotikum D= 4 „, Narkotikum P’ = 0,77 
3% Kontrolle D= 2 „ 2,0 Kontrolle P’=1,51| 1,96 

Methylalkohol | Narkotikum D=22 „, Narkotikum P’= 0,18 

10% Kontrolle D= 25 „ 8,8 Kontrolle P’=1,65| 9,2 


Wie Tabelle 4 zeigt, ergab sich bei 1% Narkotikum keine Beeinflussung, 
bei höheren Konzentrationen (3—10%) eine Herabsetzung der Permeabili- 
tät durch das Narkotikum etwa ersterer proportional, in Überein- 
stimmung mit den Befunden der meisten Autoren (vgl. WINTERSTEIN). 
Dabei werden die Permeationskonstanten für Harnstoff und Glyzerin 
in gleichem Maße erniedrigt. 

Ohne bei den wenigen Daten Anspruch auf Vollständigkeit erheben 
zu wollen, kann man sagen, daß die zu Anfang geäußerte Vermutung, 
von einer Beteiligung von Adsorptionserscheinungen beim Zustande- 
kommen hoher Quotienten Qu,« könne nicht die Rede sein, also zu 
Recht besteht. 

5. Quellung. 

a) Modellversuche an Gelatine. 

Wenn Quellungswirkungen eine Rolle spielen, so müßten der Harn- 
stoff und eventuell das Glyzerin während des plasmolytischen Versuches 
den Quellungszustand der Grenzschichten beeinflussen, und zwar in 
weitgehender Abhängigkeit vom pp. Es müßte also der Harnstoff in 
manchen py-Bereichen stark (zusätzlich zur reinen Wirkung der cq) quel- 
lend wirken, in anderen sich indifferent verhalten oder gar die Quellung 
herabsetzen. Wenn man für Glyzerin ähnliche, vielleicht bezüglich der 
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Pu-Bereiche antagonistische Wirkungen anzunehmen berechtigt ist, so 
dürfte sich die komplizierte Quotientenkurve (Abb. 3) befriedigend 
erklären lassen. 

Derartige Quellungswirkungen sind für die Elektrolyte hinreichend 
bekannt, und auch die p4-Bedingtheit der Elektrolytenquellung ist ge- 
nügend gesichert. Die Übertragung dieser Erkenntnisse auf Anelektrolyte 
ist bisher kaum versucht worden; die Erklärung solcher Zusammen- 
hänge, die bei den Ionen wegen der Ladungsverhältnisse leicht möglich ist, 
stößt auf große Schwierigkeiten. Angaben darüber gibt es in der 
Literatur jedenfalls nicht. Zwar ist schon längere Zeit bekannt, daß 
der Harnstoff in gewissen Fällen quellungsfördernd wirkt (z. B. KoHLER 
1936 an Laminaria-Stücken). Erst in letzter Zeit hat Hzm (1937) in 
einer Arbeit, die mir erst nach Abschluß meiner Versuche zugänglich 
wurde, wieder an Modellen (Fibrinogen und Gelatine) im IEP eine zu- 
sätzliche Quellung durch Harnstoff nachweisen können und zur Er- 
klärung der bei tierischen Objekten beobachteten permeabilitäts- 
steigernden Wirkung des Harnstoffes benutzt. Aber diese vereinzelten 
Angaben berechtigen noch nicht zur Annahme einer nach dem py ver- 
schiedenen Quellungsbeeinflussung. Es war nötig, diese zunächst an 
Modellen nachzuweisen. 

Methodik. Als Modell diente Gelatine, die im Gegensatz zu Agar 
in ihren Eigenschaften dem Plasma am nächsten kommen dürfte (vgl. 
WALTER 1922; näheres hier S. 575). Wieweit allerdings eine gleiche. 
prinzipielle Übereinstimmung mit den plasmatischen Grenzschichten 
besteht, ist zweifelhaft; bei unserer noch ungenügenden Kenntnis 
über deren Aufbau und Zusammensetzung ist eine Beschränkung auf 
einfache Modelle am Platze. 

Im Anschluß an die Untersuchungen von Katz (1917) und REmEsov 
(1929) wurde so vorgegangen, daß 10% Gelatine ausgegossen wurde 
und aus dieser nach dem Abkühlen möglichst gleichmäßige Würfel 
von etwa 900 mg Gewicht geschnitten wurden. Es wurde darauf geachtet, 
daß die Gewichtsdifferenzen der einzelnen Würfel 10% nicht über- 
schritten. Diese Würfel gelangten sogleich nach Wägung in die ent- 
sprechenden Lösungen. Es ergaben sich 3 Versuchsreihen, deren Lösungen 
mit m/60 Phosphat- bzw. Zitratpuffer (nach SORENSEN) auf 7 ver- 
schiedene py-Werte im Bereich von pp 2—7 gebracht wurden. Reihe I 
enthielt die reinen Pufferlösungen, Reihe II 0,5 mol Harnstoff in Puffer 
gelöst, Reihe III entsprechend Glyzerin. Sämtliche Lösungen bekamen 
einen Zusatz von etwas Thymol, um den leicht eintretenden Bakterien- 
befall zu verhindern. Das Thymol selbst beeinflußt die Quellung in keiner 
Weise, wie in Kontrollversuchen festgestellt werden konnte. In diesen 
Lösungen, die sich in Glasnäpfen mit aufgeschliffenem Deckel befanden, 
verblieben die Gelatinewürfel bei sorgfältig konstant gehaltener Tempe- 
ratur (25°C im Wärmezimmer des Institutes) bis zur Erreichung des 





Untersuchungen zu den „spezifischen Permeabilitätsreihen‘‘ Höflers. IT. 569 


maximalen Quellungszustandes. Die Dauer war in Vorversuchen zu 
30—36 Stunden für Glyzerin und 15—20 Stunden für Harnstoff ermittelt 
worden. Danach wurden die Würfel aus der Lösung genommen, gründlich 
mit Filtrierpapier abgetrocknet (genaueres bei REMESOv) und sofort 
gewogen. 

Die rechnerische Auswertung wurde wie folgt vorgenommen: Zu- 
nächst wurden für alle 3 Reihen die Gewichtszunahmen in Prozenten 
des Ausgangsgewichtes berechnet und dann durch Subtraktion der pro- 
zentualen Gewichtszunahmen in der reinen Pufferlösung (Reihe I) von 
denen in Puffer + Harnstoff bzw. Puffer + Glyzerin (Reihen II bzw. III) 
die Beträge der zusätzlichen Quellungsbeeinflussung durch Glyzerin 
und Harnstoff erhalten. Diese letzteren Werte wurden in Abhängigkeit 
vom px graphisch dargestellt, wobei also die Abszisse die reine Quellung 
im Puffer, gleich 1 gesetzt, ist. 

Um etwaige Fehler durch ungleichmäßigen Wassergehalt des gegossenen 
Ausgangsmaterials (hervorgerufen z. B. durch einseitige Verdunstung) 
festzustellen und auszuschließen, wurden auch die für graphische Zwecke 
gebräuchlichen Gelatinefolien von ungefähr 0,8 mm Dicke benutzt. Aus 
diesen wurden Quadrate von etwa 5 mm Seitenlänge und einem Gewicht 
von ungefähr 100 mg geschnitten, die, bevor sie in die entsprechenden 
Versuchslösungen kamen, 18 Stunden in Puffer py 7 vorgequollen und 
dann gewogen wurden. Ein Unterschied gegenüber den Ergebnissen 
bei gegossener Gelatine war nicht festzustellen. 

Das Ergebnis zeigen die Abb.5 und 6, deren Kurven Mittelwerte 
aus je 4 Versuchen darstellen. Danach bewirkt also der Harnstoff bei 
jedem py eine zusätzliche Hydratation der Gelatine, im Gegensatz zu dem 
ebenfalls nicht indifferenten Glyzerin, das stets entquellend wirkt. Darüber 
hinaus besteht aber tatsächlich eine py-abhängige Verschiedenheit der 
Quellungsbeeinflussung, wie aus den zweigipfligen Kurven ersichtlich 
ist, und zwar liegt das Wirkungsminimum in beiden Fällen im IEP 
der Gelatine. 

Gegen einen Analogieschluß von der Gelatine auf die — üblicherweise 
lipoidhaltig gedachten — Plasmagrenzschichten bestehen insofern 
keine grundsätzlichen Bedenken, als REMESOV (1929) in seinen Unter- 
suchungen über die Quellbarkeit und Permeabilität von Cholesteringelen 
gezeigt hat, daß ein Cholesterinzusatz zu Gelatine deren Quellung im 
sauren Gebiet nicht qualitativ verändert; es ergab sich nur eine Erhöhung 
der Quellbarkeit im alkalischeren Milieu, d.h. oberhalb des IEP, im 
übrigen aber gleichsinniger Verlauf bei reiner Gelatine und natürlichen 
Objekten (Aorta). 

Betrachtet man die Plasmahaut als reinen Lipoidfilm, so wäre die 
Vorstellung berechtigt, daß die Quellung des Substrates dieses Filmes 
(Eiweiß des Plasmas) der seitlichen Kohäsion der nach . ußen gerichteten 
C-Ketten des Filmes entgegenwirkt, also dessen ,,Poren‘‘ vergrößert. 
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Über Zusammenhänge zwischen gesteigerter Plasmahydratation und 
vergrößerter Permeabilität unter natürlichen Bedingungen (Frosthärte) 
vgl. KessLer und RuxLanD (1938). Über Quellungswirkungen von 


Harnstoff auf Phosphatide wird bald 





in anderem Zusammenhange aus dem 
hiesigen Institut berichtet werden. 
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Abb. 6. Entquellung von Gelatine 
durch Glyzerin bei verschiedenem 
px gegenüber der reinen Puffer- 
quellung. Abszisse (= reine Puffer- 
quellung): pm 2—7; Ordinate: Ge- 
wichtsabnahme in Prozent des 
A sh 4" 





Harnstoff. 





’ abilität für sich selbst erhöhen, das 


Abb.5. Zusätzliche Quellung von Gelatine . à 
mr dagegen erniedrigen. Da 


diese Quellungswirkung nicht in allen 


Pufferquellung. Abszisse 
ee vichterunahime ): in Prozent des Pu-Bereichen gleichgroß ist, werden 


die Quotienten entsprechende Unter- 
schiede zeigen. Hierbei bleibt natür- 


lich zu beachten, daß der — allein maßgebliche — py der Grenzschichten 
nicht demjenigen des Zellsaftes, nach dem die Quotienten geordnet sind, 
ohne weiteres gleichgesetzt werden darf, ebensowenig wie etwa die- 


äußeren Plasmaschichten und Gelatine. 
Immerhin muß ein Ionengleichgewicht 
angenommen werden. Da also in der 
Zelle die Partner der Harnstoff- bzw. 
Glyzerinwirkung etwas andere sind (Sub- 
strat und cq), so kann an eine quanti- 
tative Übertragung der Modellversuche 
auf die Zelle selbstverständlich nicht ge- 
dacht werden. Beispielsweise können wir 
aus den Quellungsversuchen mit Gelatine 
die , negativen‘‘ Quotienten (S.554) nicht 
erklaren und werden etwa annehmen, 
daB entweder das Glyzerin in gewissen 


Pu-Bezirken auf die Grenzschichten unbekannter Zusammensetzung 
quellend oder — wahrscheinlicher — der Harnstoff entquellend wirkt. 


b) Veränderung der Glyzerinpermeabilität durch Vorbehandlung mit 


Wenn der Harnstoff in diesem Sinne als Plasmolytikum die Quellung 
der die Stoffaufnahme regelnden plasmatischen Grenzschichten zusätzlich 
fördert, so wird gemäß der Ultrafiltertheorie nicht nur er selbst schneller 
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eindringen, sondern auch andere, gleichzeitig mit ihm gebotene Stoffe 
müssen schneller aufgenommen werden. Damit besteht methodisch 
die Möglichkeit, die Quellungswirkungen des Harnstoffs auch am lebenden 
Objekt sichtbar zu machen. Für ein Objekt, bei dem eine Quellungs- 
förderung durch Harnstoff wahrscheinlich ist, muß die Permeations- 
konstante einer aus Glyzerin und Harnstoff kombinierten Lösung wesent- 
lich höher sein als die einer reinen Glyzerinlésung, bzw. als sich aus 
der Summe der Anteile der beiden Kombinationspartner errechnet. 
Die S. 552/53 beschriebene abgeänderte plasmolytische Methode erlaubt 
auch hier infolge der angewendeten Vorplasmolyse eine einwandfreie 
Entscheidung. 

Versuchsanordnung. Epidermisstreifen von Gentiana frigida (da der 
Quotientenwert hier 6 beträgt, ist mit einer starken zusätzlichen Quellung 
durch Harnstoff zu rechnen) wurden nach einstündigem Wässern in 
1,5 mol Rohrzuckerlösung übertragen. Nach einer weiteren halben 
Stunde wurden die zu vergleichenden Parallelschnitte getrennt behandelt: 
Die Versuchsschnitte gelangten in eine Kombination aus 1,5 mol Rohr- 
zucker und 1-, 3- bzw. 5% Harnstoff, worin sie bis zum Konzentrations- 
ausgleich für Harnstoff verblieben. Dieser Ausgleich war bei der sehr 
hohen Harnstoffpermeabilität (Deplasmolysezeit für 2 mol Harnstoff 
2—4 Min.) sehr bald eingetreten und am Wiedererreichen des ursprünglich 
im reinen Rohrzucker innegehabten Plasmolysegrades zu erkennen. 
Trotzdem verblieben die Versuchsschnitte !/, Stunde in dieser Lösung. 
Die Kontrollschnitte blieben ebensolange in der reinen Lösung. Nachdem 
beide Schnitte also 1 Stunde vorplasmolysiert worden waren und (wieder) 
den gleichen Plasmolysegrad aufwiesen, wurden sie in die Glyzerin- 
lösungen gebracht: Die Versuchsschnitte in 1,5 mol Glyzerin + 1-, 3- bzw. 
5% Harnstoff, die Kontrollschnitte in reine 1,5 mol Glyzerinlösung. An 
beiden wurden die P’-Werte be- < + 
stimmt, die infolge gleichen osmoti- He ar ie meee 








schen Gefälles, in dem der Harn- 

stoff nicht mehr stören kann, zn ed 

durchaus vergleichbar sind. Selbst + Harnstoff| (Kontrolle) 

die Deplasmolysezeiten können ver- 

glichen werden. Harnstoff 1% 1,173 1,143 
Ergebnis von 6 Versuchen (Ta- ee > 

belle 5): Harnstoff 3% 1.006 1.085 
meta sprl zn. 5 DT 1,908 

trationen kein Unterschied _fest- 2 145 1.359 








zustellen war, stieg bei 5% Harn- 

stoffzusatz die Glyzerinpermeabilitat um 30—50% gegenüber dem 
Normalwert. Diese Permeabilitätssteigerung kann nur in der (quellen- 
den) Einwirkung des Harnstoffs auf die die Aufnahme regelnden Grenz- 
schichten begründet sein. 
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Weitere Versuche wurden an Stengelepidermis von Polygonum 
cuspidatum (pa = 3—3,3) gemacht. Nach dem Ausfall dieser Versuche 
muß entschieden werden können, ob der negative Quotient auf einer 
Entquellung durch Harnstoff oder einer Quellung durch Glyzerin oder 
gar auf beiden Einwirkungen beruht. Im ersten Falle muß ein Harnstoff- 
zusatz die Glyzerinpermeabilität hemmen, im zweiten Glyzerinzusatz 
die Harnstoffpermeabilität fördern, und im dritten müssen beide Effekte 
sichtbar sein. Bei analoger Versuchsanstellung zeigte sich, daß Harnstoff 
die Glyzerinpermeabilität verringert, wie ein anzuführender Versuch 
beweist: 

30. 9.37. Polygonum cuspidatum, Blattstielepidermis. 20°C. 8% Uhr Schnitte 
in dest. Wasser, 9% Uhr in 1 mol Rohrzucker. 9°° Uhr Versuchsschnitte in 1 mol 
Rohrzucker + 3% Harnstoff. 105° Uhr Versuchsschnitte in 1 mol Glyzerin + 3% 
Harnstoff, Kontrollschnitte in 1 mol Glyzerin. 11% Uhr Kontrollschnitte zu 50% 
deplasmolysiert, dagegen erst 154° Uhr Versuchsschnitte zu 50% deplasmolysiert. 

Die Deplasmolysezeit wird durch Harnstoff auf fast das 5fache verlängert. 

P’-Werte waren wegen unregelmäßiger Zellform nicht zu berechnen. 

Auch hier kann nur der Harnstoff die Ursache der Erniedrigung der 
Glyzerinpermeabilität sein; es darf angenommen werden, daß der Harn- 
stoff in py-Bereichen wie bei Polygonum (Grenzschicht-pg!) entquellend 
wirkt, um so mehr, als ein Zusatz von Glyzerin die Harnstoffpermeabilität 
unbeeinflußt ließ. 


c) Viskositätsmessungen. 

Die folgenden Versuche sollen zeigen, ob und inwieweit sich die 
quellungsverändernden Wirkungen des Harnstoffes auf die Viskosität 
erstrecken. 

Die Anwendung der Zentrifugierung verbot sich bei plasmolysierten 
Protoplasten von selbst. Die Messung mit Hilfe der Brownschen Mole- 
kularbewegung (PEKAREK 1933) ist nur bei wenigen besonderen Ob- 
jekten möglich. Es bleibt also die Plasmolysezeitmethode nach WEBER 
(1924). Gerade was man ihr sonst zum Vorwurf gemacht hat, daß sie 
nur ein Urteil über die Viskosität der äußeren Plasmaschichten ermöglicht, 
ist hier, wo nur letztere beurteilt werden sollen, von besonderem Vorteil. 

1. Gentiana frigida (Q = + 6), Stengelepidermis. Ungewässerte Schnitte werden 
in 2 mol Harnstoff bzw. Glyzerin gebracht. Die Rundungszeiten sind für Harnstoff: 
0, Glyzerin = etwa 50 Min. Schnitte !/, Stunde gewässert: Harnstoff: Plasmolyse- 
zeit = 0, Glyzerin: Plasmolysezeit = 35 Min. Schnitte anstatt in Wasser !/, Stunde 
in 0,004 n NH,OH: Harnstoff: Plasmolysezeit = 40 Min, Glyzerin: Plasmolysezeit 
= 1 Stunde. 

Im Bereiche py 7 hat sich also das Verhältnis der Plasmolysezeiten 
deutlich verschoben, im Sinne einer Angleichung; die Plasmolysezeit 
fiir Harnstoff ist gegeniiber normalen Schnitten sehr stark heraufgesetzt. 
Die Viskosität ist demnach in verschiedenen py-Bereichen verschieden: 
Bei py 4,3 (Q = 6) sehr niedrig, dabei hohe Harnstoffpermeabilitat, 
bei py 7 wesentlich héher, dementsprechend auch geringere (Harnstoff-) 





Untersuchungen zu den „spezifischen Permeabilitätsreihen“ Hôflers. I. 573 


Permeabilität. Parallel mit dem, bereits in früheren Versuchen (8.559) 
erhaltenen, durch den py veränderten Quotienten geht also eine Ver- 
änderung der Plasmolysezeiten, d.i. der Viskosität: Einer erhöhten 
Harnstoffpermeabilität entspricht eine niedrigere Viskosität und um- 
gekehrt. 

Zu beachten ist noch, daß in NH,OH die Plasmolyseform im Harn- 
stoff zuerst stärker verkrampft war als im Glyzerin. Wenn schließlich 
trotzdem eine kürzere Plasmolysezeit gemessen wurde, so beruht das zum 
Teil darauf, daß in der Harnstofflösung das NH,OH schneller wieder 
ausdiffundiert als in der Glyzerinlösung. Das war am erneuten Farbum- 
schlag des Anthozyans kenntlich, der im Glyzerin nach 40 Min., im 
Harnstoff dagegen bereits nach 25—30 Min. erfolgte. Der ursprüngliche 
pa und die damit zusammenhängende Plasmolysezeit = 0 (für Harnstoff) 
wurde also früher wieder erreicht als im Glyzerin. Auch dieses spricht 
dafür, daß im Harnstoff die Permeabilität höher liegt. 

Die Viskositätsänderung hängt mit dem py nur auf dem Umwege 
über die je nach dessen Größe verschiedene Quellungsbeeinflussung 
zusammen, wie Versuche an Polygonum cuspidatum (Q = — 1,7) ergaben: 

2. Polygonum cuspidatum, Blattstielepidermis. Plasmolysezeiten nach Wässern 
(!/; Stunde) in dest. Wasser in Harnstoff = 70Min., in Glyzerin = 45 Min. 
Plasmolysezeiten nach Wässern (!/, Stunde) in 0,004 n NH,OH: in Harnstoff 
= 40 Min., in Glyzerin = 33 Min. 

Auch an Polygonum ist für py 7 (Umschlag des Anthozyans) eine An- 
gleichung der Plasmolysezeiten festzustellen, doch ist hier die Plasmolyse- 
zeit im Harnstoff und damit die Viskosität geringer, die Permeabilitat 
höher als unter normalen Verhältnissen (S. 560). Der negative Quotient 
wird wie in der Quotientenkurve positiv, die Harnstoffpermeabilitat 
steigt und die Viskosität nimmt ab, im Gegensatz zu Gentiana mit Q = 6. 

Die Viskositätsänderungen sind also nicht direkt vom py abhängig, 
sondern sie sind begründet in einer erst ihrerseits py-bedingten Hydra- 
tationswirkung des Harnstoffes. Auf diese Weise kann auch die permea- 
bilitätssteigernde bzw. -hemmende Wirkung eines Harnstoffzusatzes 
auf die Glyzerinpermeabilität erklärt werden. 


D. Besprechung der Ergebnisse. 

Obwohl bereits im experimentellen Teil die Versuchsergebnisse aus- 
führlicher besprochen und verglichen worden sind, dürfte doch eine Über- 
sicht und, soweit sie nicht schon im Text gegeben worden ist, eine kurze 
Erörterung der Ergebnisse am Platze sein. 

Veränderungen des Harnstoffspiegels im osmotischen Gefälle des 
plasmolytischen Versuches durch die Tätigkeit der Urease erschienen 
zunächst recht wahrscheinlich, da wir aus zahlreichen Untersuchungen 
der neueren Zeit (z.B. YamaGucut 1935) gerade eine erhebliche Verschie- 
denheit der Ureaseaktivität in den verschiedenen Organen und Geweben 
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der gleichen Pflanze kennen. Indessen sind unsere Untersuchungen auf 
Harnstoffspaltung alle negativ verlaufen. Das kann um so verwunder- 
licher erscheinen, als gezeigt werden konnte, daß eine verhältnismäßig 
geringe Ureasemenge den Hauptteil des gebotenen Harnstoffs innerhalb 
15 Min. zu spalten vermag, allerdings wohl nur bei py — 7, dem Wirkungs- 
optimum des Enzyms. Da jedoch Yamacucaı (1935) und Granick 
(1937) fanden, daß die im Samen bzw. jungen Keimling maximale 
Ureaseaktivität sehr bald abnimmt oder verschwindet, ist dies vielleicht 
auch die Ursache unserer negativen Befunde. 

Das wesentliche Ergebnis dieser Untersuchungen ist die Feststellung, 
daß der Harnstoff, wenigstens bei den untersuchten Geweben, im plasmo- 
lytischen Versuch überhaupt keinen chemischen Veränderungen unterliegt, 
daß es vielmehr gelingt, ihn quantitativ als Harnstoff wiederzufinden. 
Das erlaubte, den Bereich der weiterhin zu suchenden Ursachen der ano- 
malen Harnstoffpermeabilität einzuschränken. 

Die Bedeutung einer Salzbildung zwischen Harnstoff und Säuren 
ist, wie experimentell und theoretisch nachgewiesen wurde, nur gering; 
sie spielt nur bei stark sauren Pflanzen (py etwa < 2) eine bescheidene 
Rolle. Eine Erklärung aller Anomalien der Harnstoffpermeabilität ist 
auf dieser Grundlage durchaus nicht möglich, um so weniger, als sich 
später zeigte, daß eine einfache Proportionalität zwischen py und Quotient 
nicht besteht, sondern eine kompliziertere Abhängigkeit, deren Ausdruck 
die Quotientenkurve (Abb. 3) ist. Immerhin müßte für eine sehr exakte 
Bestimmung der P’-Werte wenigstens bei stark sauren Pflanzen auch 
dieser geringe Betrag von 3% undissoziierten Salzes in Anschlag gebracht 
werden. 

Da auch Adsorption des Harnstoffs und Glyzerins im Zellinneren 
nicht nachgewiesen werden konnte, blieben nur Quellungsveränderungen 
als Ursache der verschiedenen Durchtrittsgeschwindigkeiten übrig. 

Die Möglichkeit einer Veränderung des Quellungszustandes des 
Plasmas durch Anelektrolyte ist bei Permeabilitätsstudien bisher kaum 
berücksichtigt worden, obwohl die Tatsache an sich, daß der Harnstoff 
auf den Quellungszustand des Plasmas und seiner Grenzschichten 
einwirkt, nicht eigentlich neu ist. So fand z. B. FOERSTER (1933) an 
Rhizoclonium eine starke Quellung des Protoplasmas in Harnstoff, 
und Hem (1937) konnte in Modellversuchen an Gelatine und Fibrinogen 
nachweisen, daß der Harnstoff im IEP der genannten Stoffe eine starke 
Hydratation bewirkt; er vermag dann die entquellende Wirkung des 
Alkohols bei der Ausflockung weitgehend zu kompensieren. Solche 
Quellungen des Plasmas, die eine Porenvergrößerung bedeuten, sind nun 
ohne Zweifel bei unseren Versuchen im Spiel und stellen die Ursache 
für alle beobachteten Anomalien des Harnstoffeintrittes in die Zelle dar. 

Das wichtigste Ergebnis unserer Modellversuche (S. 569/70) ist jedoch, 
daß diese Quellungsveränderungen in den einzelnen py-Bereichen sehr 
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verschieden groß sind. Damit war aber auch das Hauptergebnis unserer 
Permeabilitätsversuche erklärt; es besteht gegenüber den zahlreichen 
Arbeiten der Wiener Schule, die unter Verzicht auf kausale Erklärungen 
nur auf Deutungen im Sinne der „vergleichenden Protoplasmatik“ 
abgezielt hatten, darin, daß der py der Zelle über das jeweilige so verschiedene 
Maß der Harnstoffaufnahme entscheidet. 

Die grundsätzliche Übereinstimmung zwischen Modellversuchen mit 
Gelatine und Permeabilitätsbestimmungen an der lebenden Zelle kann 
keine zufällige sein. Bereits WALTER (1923) glaubte sich zu dem Schluß 
berechtigt, „daß zwischen den Quellungserscheinungen im lebenden 
Protoplasten und denjenigen einfacher organisierter Körper (WALTER hat 
häufig Gelatine verwendet) kein prinzipieller Unterschied, ja man kann 
sagen, fast vollkommene Übereinstimmung herrscht“. In diesem Zu- 
sammenhange sei auch an die Befunde von Karz (1917) und REmEsov 
(1929) erinnert, die eine gute Übereinstimmung zwischen Modellen 
(Gelatine und Cholesterin-Gele) und natürlichen Objekten (Aorta) er- 
kennen lassen. 

Unsere Feststellungen über die Zusammenhänge zwischen jeweiligem 
Pu der Zelle und Permeationskonstante ergaben eine Kurve (Abb. 3), 
deren Bedeutung bei Änderungen des ursprünglichen pg auf experi- 
mentellem (Zuführen von verdünntem NH,, CO, usw.) oder natürlichem 
Wege (Frosthärtung, Altern) noch in besonders helles Licht trat. Alle 
diese py-Verschiebungen hatten nämlich ohne Ausnahme auch eine Ande- 
rung der Harnstoffpermeabilität gemäß der empirisch gefundenen Kurve 
zur Folge. Damit war der ursächliche Zusammenhang zwischen pg und 
Permeabilität bekräftigt. 

In den Einzelheiten lassen sich die Kurve Abb. 3 mit denen von Abb. 5 
und 6 schon wegen ihres verschiedenen Wesens nicht unmittelbar mit- 
einander vergleichen, denn die Quotientenkurve (Abb.3) stellt das 
Verhältnis der Permeationskonstanten des Harnstoffes zu denen des 
Glyzerins dar, während die Modellkurven (Abb. 5 und 6) die reinen Quel- 
lungswirkungen von Harnstoff und Glyzerin getrennt enthalten. Die 
Mehrgipfligkeit der Quotientenkurve (Abb. 3) steht also nicht im Wider- 
spruch zu den einfacheren Quellungskurven (Abb. 5 und 6). 

Bei aller grundsätzlichen Übereinstimmung gehen aber aus ihnen 
wenigstens zwei vielleicht bedeutungsvolle Verschiedenheiten zwischen 
Modellsubstanz und Plasmagrenzschichten hervor: Während im (Eiweiß-) 
Modell (Abb. 6) das Glyzerin deutliche Unterschiede der entquellenden 
Wirkung in den verschiedenen py-Bezirken hat, ergibt sich aus Abb. 4, 
daß die Glyzerinwirkung beim Durchlaufen der verschiedenen py-Stufen 
fast völlig unverändert bleibt. Da ferner der Harnstoff an lebenden 
Objekten (Polygonum cuspidatum, S. 572) entquellend wirken kann, im 
Gegensatz zu der Wirkung auf Gelatine, darf man wohl schließen, daß 
die Grenzschicht nicht aus Eiweiß allein, sondern aus einem besonderen 
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Proteid, z. B. Lipoproteid, oder sogar aus einem unbekannten Lipoid 
allein besteht. Die Harnstoff- und Glyzerinquellung wurde hier nicht 
untersucht. Darüber wird in anderem Zusammenhange jetzt im hiesigen 
Institut gearbeitet. 

Hierdurch würden die „negativen‘‘ Quotienten ihre Erklärung finden. 

Diese Verhältnisse können sich noch wesentlich komplizieren, wenn 
nicht nur die H’-Ionen, sondern auch die quellenden Stoffe, besonders 
der Harnstoff, Konzentrationseffekte zeigen, wie sie z.B. die Unter- 
suchungen BRAUNERs (1930) für Elektrolyte an Aesculus-Testa (d.h. 
pflanzlichen Membranen) ergaben, und die ihr Gegenstück in Modell- 
versuchen an Agar, das sich ähnlich den Membranen verhält, haben. 
Neuerdings ist das gleiche auch für Gelatine als Substrat und Elektro- 
lvte als quellende Agenzien nachgewiesen worden (z.B. Luoyp und 
PLEASS, STIASNY und ACKERMANN, zit. nach PAULI und VaLK6é 1933). 
Es ist nicht ausgeschlossen, daß diese Ergebnisse auch auf den Harnstoff 
übertragen werden können. Wenn in unseren Versuchen dafür keine 
Anhaltspunkte vorliegen, so zeigt das nur, daß bei den angewandten 
niedrigen Konzentrationen keine derartigen Effekte sichtbar werden, 
daß sie aber bei den durchaus unphysiologischen Konzentrationen 
(2 und mehr GM), wie sie bei den angeführten Untersuchungen benutzt 
wurden, auftreten könnten. 

Schwieriger ist es, den Zusammenhang zwischen der py-abhängigen 
Einwirkung der Plasmolytika auf die Quellung der Grenzschichten 
und dem py des Zellsaftes, nach dem ja die Quotienten geordnet sind 
(Abb. 3), zu erklären. Wir müßten etwa annehmen, daß zwischen dem 
Zellsaft und den Grenzschichten ein gewisses H’- Ionengleichgewicht 
besteht. Leider ist der py der Grenzschichten mit den heutigen 
Methoden nicht meßbar. Da andererseits die cy im Plasma durch- 
gehend kleiner als im Zellsaft zu sein scheint, so müßte die Substanz 
der Grenzschichten derart sein, daß sie eine sehr ähnliche, jedoch 
nach kleineren cy-Werten verschobene Harnstoffquellung besitzt wie 
Gelatine. 

Wenn die Grenzschichten als monomolekularer Film mit ,,lipoiden‘ 
und im ganzen hydrophoben C-Ketten anzusehen ist, so könnte man 
vielleicht sagen (vgl. S. 569), daß dieser Film erst sekundär durch Volum- 
änderung der ,,plasmatischen Unterlage‘, mit der er vielleicht gar als 
„Lipoproteid‘‘ verbunden sein könnte, gedehnt oder verdichtet wird 
und so eine Permeabilitätsänderung hervorgerufen werden kann. Wenig- 
stens für Lecithin- und Stearinsäurefilme ist noch zuletzt von Harkins 
und ANDERSON (1937) eine mit Ausdehnung verbundene Quellungswir- 
kung durch Na:- und Verdichtung (Entquellung) mit Ca-Ionen nach- 
gewiesen worden. 

Von der Art, wie die quellende Wirkung des Harnstoffs zustande 
kommt, läßt sich eine bestimmte Vorstellung noch kaum entwickeln. 
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Von seiten der physikalischen Chemie gibt es zahlreiche Angaben 
über Diffusionsanomalien besonders des Harnstoffs (FREUNDLICH 
und KRÜGER 1934, FRIEDMANN und SHEARER 1934 u.a.), die jedoch 
keine näheren Angaben über deren eigentliche Ursache enthalten. Sehr 
interessant ist der Erklärungsversuch von Hem (1937). Heım nimmt an, 
daß sowohl der Harnstoff als auch die Peptidbindungen (nach Pauzr 
1933) vermöge ihrer stark polaren Gruppen (-O- bzw. -NH-) beträchtlich 
hydratisiert sind und ein hohes Dipolmoment aufweisen. Beide werden 
daher besonders leicht in Wechselwirkung treten können, d. h. die hydrati- 
sierten Harnstoffmoleküle werden sich den Peptidgruppen elektrostatisch 
anlegen und so die Hydratation der Eiweißmoleküle bedeutend erhöhen. 

Wie im einzelnen auch das Zustandekommen der quellenden Wirkung 
des Harnstoffs zu denken sein mag, der Zusammenhang des Grades 
dieser Quellung mit demjenigen seiner Durchtrittsgeschwindigkeit in die 
Zelle liegt klar zutage. Es ist dies auch keine Besonderheit des Harn- 
stoffs, vielmehr findet sich der gleiche Zusammenhang als hervor- 
ragend wirkender Faktor, vor allem neben der Diffusionsgeschwindigkeit 
(Ionenvolumen: RUHLAND, ULLRICH und YAMAHA 1932, ULLRICH 
1935) bei den Elektrolyten wieder. In der ersteren Arbeit ist insbesondere 
die Bedeutung der Hydrotropie der organischen Anionen erörtert worden, : 
eine Erscheinung, deren Erkenntnis wir NEUBERG (1916) verdanken. 
In neuester Zeit haben MEIssNER und WönuıscH (1937) die quellende 
bzw. fällungshemmende Wirkung des Harnstoffs auf Fibrinogen auf 
die hydrotope Eigenschaft des Harnstoffs zurückgeführt, ohne allerdings 
konkretere Vorstellungen über den zugrunde liegenden Vorgang zu ent- 
wickeln. 

Nach Lmpau (1932) und im Anschluß an die Ausführungen bei 
RUHLAND, ULLRICH und YAMAHA (1932) wäre die Wirkung der Hydro- 
tropie vielleicht zu denken als eine Erhöhung der gegenseitigen Löslich- 
keit zweier Phasen (hydrophobe Anteile bzw. Gruppen der Grenzschicht- 
bausteine und Wasser) durch eine dritte, hydrotropisch wirkenden Sub- 
stanz (Harnstoff) und dadurch erhöhte Hydratisierung und Permeabilität. 
Daß solche hydrotropen Wirkungen sich auch auf Lipoide erstrecken, 
hat schon NEUBERG selbst gezeigt. 

Was nun endlich die Bedeutung unserer Ergebnisse für die Beurteilung 
der „spezifischen‘‘ Permeabilitätsreihen und der „Protoplasmatik‘ be- 
trifft, so bedarf es kaum noch weiterer Ausführungen. Gerade von den- 
jenigen Stoffen, aus deren sehr verschiedener Durchtrittsgeschwindigkeit 
auf statische Verschiedenheiten zwischen den Plasmen verschiedener 
Arten und Gewebe geschlossen worden war, die also sozusagen als Kron- 
zeugen für die Spezifität der Durchlässigkeit und damit für die Proto- 
plasmatik in Anspruch genommen worden waren, ergibt sich, daß sie 
erst ihrerseits durch sekundäre (Quellungs-) Einflüsse wie Poren- 
vergrößerung oder -verkleinerung die Durchlässigkeit verändern. Ihr 
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Verhalten steht mit der Ultrafiltertheorie nicht im Widerspruch, sondern 
in bester Übereinstimmung und tritt dem wesensverwandten, ebenfalls 
quellungsverändernden Verhalten zahlreicher Ionen zur Seite, das schon 
seit langem bekannt ist. Auf die Möglichkeit der Interferenz solcher 
physikalischer Besonderheiten der Stoffe ist ja schon seinerzeit von 
RuHLAND und Horrmann (1925) nachdrücklich hingewiesen und die 
Theorie nur „als der große Grundrahmen“ für die Erklärung der Durch- 
lässigkeit bezeichnet worden (S. 80). 

Wie schon in der ersten Mitteilung dieser Reihe (RUHLAND, ULLRICH 
und Enpo 1937) ausgeführt worden ist, muß man, bevor man aus stati- 
stischen Untersuchungen Schlüsse auf spezifische Verschiedenheiten der 
Plasmahaut im Sinne der sog. „vergleichenden Protoplasmatik‘ zieht, 
zuvor feststellen, daß einfache und näherliegende Erklärungen nicht 
möglich sind. 

Zusammenfassung. 

1. Aufgabe der vorliegenden Arbeit war es, zu untersuchen, inwieweit 
beim Zustandekommen der plasmometrisch gewonnenen ‚spezifischen 
Permeabilitätsreihen‘, besonders der Wiener Schule, sekundäre Ursachen 
beteiligt sind, d.h. solche, die in besonderen Wirkungen der von der 
Regel abweichenden Stoffe begründet sind. 

2. Solche Ursachen wurden auf chemischem, physikalischem und 
kolloidchemischem Gebiet gesucht. 

3. Es wurden zwei Stoffe ausgewählt, Harnstoff und Glyzerin, deren 
Permeationskonstanten an verschiedenen Objekten zu ermitteln waren. 

4. Aus diesen Konstanten wurde der Quotient Q an ge- 
bildet. Die Werte dieser Quotienten schwanken zwischen + 6 und —2,5, 
wofür Begründungen zu suchen waren. 

5. Orientierende Untersuchungen ergaben, daß der Quotient inner- 
halb gewisser Grenzen mit wachsender Azidität ansteigt. Deshalb wurde 
zunächst versucht, für diese Abhängigkeit die Tätigkeit der pflanzen- 
eigenen Urease, die durch Spaltung des Harnstoffs diesen aus dem 
Diffusionsgefälle entfernen würde, verantwortlich zu machen. 

6. NH,- und manometrische CO,-Bestimmungen zeigten, daß der 
Harnstoff innerhalb der Zeiten, die für einen plasmometrischen Versuch 
nötig sind, nicht gespalten wird. 

7. Darüber hinaus konnte nachgewiesen werden, daß der Harnstoff bei 
seinem Eintritt überhaupt nicht chemisch verändert wird. 

8. Auch die Möglichkeit einer Salzbildung zwischen Harnstoff und 
Säuren wurde, wie aus Leitfähigkeitsmessungen und theoretischer Be- 
rechnung hervorging, als gering erkannt; das gebildete Salz ist zu etwa 
97% hydrolysiert. 

9. Durch ausgedehntere Untersuchungen mit der etwas abgeänder- 
ten plasmometrischen Methode an zahlreichen Objekten wurden etwa 
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20 Quotienten ermittelt, die in Abhängigkeit vom py graphisch dargestellt 
wurden. Sie liegen auf einer komplizierten, mehrgipfligen Kurve. 

10. Dieser Quotientenkurve kommt mehr als statistische Bedeutung 
zu. Künstliche (CO,- und NH,-Gaben) und natürliche (Altern, Frost- 
härtung) py-Verschiebungen in den betreffenden Geweben bewirkten 
ein Änderung des Quotienten streng im Sinne der Kurve. Es besteht 
also ein kausaler Zusammenhang zwischen Quotient und py. 

11. Die Frage einer Beteiligung von Adsorptionserscheinungen wurde 
negativ entschieden. 

12. Die Ursache der py-abhängigen Permeabilität konnte in Quel- 
lungserscheinungen gefunden werden. 

a) Modellversuche an Gelatine ergaben, daß der Harnstoff eine zu- 
sätzliche Quellung, Glyzerin dagegen eine Entquellung bewirkt. Das 
Ausmaß dieser Einwirkung ist nach py-Bereichen verschieden. In 
Übertragung auf das lebende Objekt bedeutet das, daß der Harnstoff 
durch: Quellung die Permeabilität für sich selbst und andere, gleichzeitig 
gebotene Stoffe erhöhen kann, und zwar in verschiedenen py-Gebieten 
verschieden stark, das Glyzerin aber antagonistisch wirkt. 

b) Demgemäß förderte ein Zusatz von Harnstoff bei Gentiana die 
Glyzerinpermeabilitat. Daß der Harnstoff in gewissen pg-Bereichen 
auch entquellend wirken kann, zeigten Versuche mit Polygonum, wo 
ein Harnstoffzusatz die Glyzerinpermeabilität hemmte. Dieses Verhalten 
steht in Einklang mit dem nach der Kurve zu Erwartenden. 

c) Einige Viskositätsmessungen ergaben gleichfalls einen Zusammen- 
hang zwischen py, Quellungswirkung und Permeabilitat. 

13. Die Bedeutung der Befunde für das Permeabilitätsproblem wird 
besprochen. 


Die vorliegenden, in den Jahren 1936/37 ausgeführten Untersuchungen 
wurden von Herrn Prof. Dr. W. RuHLAND angeregt. Ihm danke ich für 
zahlreiche Ratschläge und stetige Förderung. Ferner bin ich Herrn 
Prof. Dr. H. ULzrich für seine vielfachen Beratungen sowie Herrn 
Dr. RamsHorn für die Unterstützung bei den elektrophysiologischen 
Versuchen zu Dank verpflichtet. 
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Nachtrag und Erwiderung. 


STRUGGER hat in den ,,Fortschritten der Botanik“ (VII, 1937) die vorläufige 
Mitteilung zu dieser Arbeit (Planta 27, 611) besprochen, wobei er den Tatsachen 
nicht gerecht wird und das Gegenteil folgert, obwohl ich größtmöglichste Klarheit 
angestrebt hatte! Obwohl in der vorliegenden Arbeit durch größere Ausführlichkeit 
so grobe Mißverständnisse ausgeschlossen sein dürften, sei nochmals nachdrücklich 
betont, daß die Ergebnisse den Stützen der sog. ,,Protoplasmatik“ im Sinne HörLers 
den Boden entziehen. Das kann wohl kaum deutlicher gezeigt werden als durch 
die Tatsache, daß sich die großen Permeabilitat hiede für Harnstoff und 
Glycerin sehr einfach dadurch erklären, daß gerade diese Stoffe den Quellungs- 
zustand der plasmatischen Grenzschichten in Abhängigkeit vom jeweiligen p, der 
ganzen Zelle verändern, d.h. von einem Faktor, der mit dem chemischen Aufbau 
dieser Grenzschichten selbst nichts zu tun hat. Gerade die Einheitlichkeit der Er- 
gebnisse bei den verschiedensten Zellarten widerlegt alle Schlüsse auf einen diffe- 
renten Bau der Grenzschichten bei diesen „Typen“ in einfachster Weise. Wir haben 
also bisher keinerlei Ursache, an der Einheitlichkeit ihrer plasmatischen Grenz- 
schichten zu zweifeln. Wenn in der vorliegenden Mitteilung von Unterschieden im 
IEP die Rede ist, so bezieht sich das ersichtlich auf Unterschiede zwischen dem 
Modell (Gelatine) und den lebenden Objekten, nicht aber auf solche zwischen ver- 
schiedenen Objekten. Wenn STRUGGER schließlich sagt, daß ,,mit einer verschiedenen 
Lage der IEP zweifellos (!) auch eine andere Aciditätslage verknüpft‘‘ ist, so ist 
dies physikochemisch sehr befremdlich oder mindestens ganz unverständlich. 




















BEITRÄGE ZUR NÄHEREN KENNTNIS 
VON VITACEEN-SAMENFORMEN TERTIÄREN ALTERS. 


Von 
FRANZ KIRCHHEIMER 
(Gießen). 


Mit 18 Textabbildungen (46 Einzelbiidern). 
(Eingegangen am 11. August 1938.) 


Sämtliche als Reste von Vitaceen beschriebenen Fossilien aus den 
Schichten der Kreide und des Tertiärs habe ich in einem kritischen 
Verzeichnis zusammengestellt (1938a). Dieses Werk behandelt aber auch 
die Blätter und Samen der heutigen Vertreter, soweit ihre morphologischen 
und histologischen Verhältnisse für den Vergleich mit den fossilen Formen 
wichtig sind. Nach dem Ergebnis meiner Untersuchungen können die 
zahlreichen Blattreste das Vorkommen der Vitaceen in der geologischen 
Vergangenheit nicht belegen, obwohl sie zum Teil von Rebengewächsen 
stammen dürften. Denn ähnliche Blattformen finden sich heute bei vielen 
Gattungen aus nicht weniger als 20 Dikotyledonen-Familien. Ihre er- 
haltungsfähigen Merkmale belegen keinen Unterschied gegenüber den 
angeblichen Vitaceen-Blattresten. Auch die als Hölzer, Zweige, Ranken, 
Blüten- und Fruchtstände von Vitaceen gedeuteten Fossilien besitzen einen 
nur geringen botanischen Wert. Sie sind zum Teil ungewisser Herkunft 
oder können von Rebengewächsen stammen, ohne daß ihre Beschaffen- 
heit für die Zugehörigkeit beweisend ist. 

Nicht nur die als Vitaceenreste beschriebenen Blattfossilien sind unsicherer 
Herkunft, sondern auch ein großer Teil der auf Gattungen anderer Familien bezogenen 
Blattabdrücke aus den Schichten der Kreide und des Tertiärs'. Die erwähnten 
Befunde bestätigen aber meine Ansicht, daß die Bedeutung derartiger Reste für 
die Kenntnis der fossilen Flora gegenüber den Früchten und Samen nur gering ist 
und sie nicht die Grundlage allgemeiner Schlüsse bilden können. Krävseı (1938, 
S. 12—18) hat den botanischen Wert der Blattabdrücke zu verteidigen versucht, 
und zwar mit bekannten Gründen, die aber unberechtigt sind. Aus der Analyse 
geeignet erhaltener Frucht- und Samenreste ergibt sich in den meisten Fällen die 
wahre Zugehörigkeit der Stammpflanzen, wenn auch der Grad der Verwandtschaft 
mit einer Gattung der heutigen Flora und die Frage des Anschlusses mitunter 
verschieden beurteilt werden können. Jedoch entfernen sich besonders manche 
alttertiäre Frucht- und Samenreste sehr erheblich von den entsprechenden Organen 
der am nächsten stehenden heutigen Gewächse, so daß sie selbst nicht in weit gefaßte 
Gattungen einzubeziehen sind?. Dagegen können die Merkmale eines großen Teiles 


1 Vgl. z.B. die Bewertung der als Cornaceenreste betrachteten Blattformen 
im Fossilium Catalogus II, Pars 23 (1938), S. V u. 76—126. 

2 Ich erwähne als Beispiel lediglich die alttertiären Mastixioideen-Fruchtformen, 
deren Beschaffenheit von dereinzigen heutigenGattung dieser Cornaceen-Unterfamilie 
zum Teil sehr erheblich abweicht und auf Vertreter besonderer systematischer 
Einheiten schließen läßt. 
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der Laubblattabdrücke die botanische Zugehörigkeit nicht belegen, da selbst die 
weitgehende Ähnlichkeit mit den Blättern einer bestimmten Gattung kein näheres 
Verwandtschaftsverhältnis belegt. Für viele alttertiäre Blattfossilien ist die Herkunft 
von ausgestorbenen Formen zu vermuten. Ihre Beschaffenheit kann sie aber nicht 
beweisen und begründet in den meisten Fällen selbst nicht den Anschluß an eine 
heutige Gattung. Die Unsicherheit der „Bestimmungen“ dikotyler Blattabdrücke 
wird durch KRäUSELS Darlegungen nicht beseitigt, und auch er beschränkt sich 
auf eine Zusammenfassung ähnlicher Reste zu den schon im alten Schrifttum 
behandelten Formenkreisen, ohne daß ihre Herkunft von den heutigen Vergleichs- 
gattungen oder nahestehenden Gewächsen durch systematisch belangvolle Merkmale 
zu erweisen ist. Ein Fortschritt gegenüber früheren Arbeiten wird durch dieses Ver- 
fahren nicht erreicht, da es nur den Anschein größerer Zuverlässigkeit erwecken kann. 

Dagegen sind die Samen der rezenten Vitoideen sehr bezeichnend 
gebaut. Ihre mit den Merkmalen versehene Sklerotesta ist bei den 
Fossilien fast stets erhalten, so daß diese Reste unschwer und sicher auf 
rebenartige Gewächse bezogen werden können. Die für eine Diagnose der 
Fossilformen belangvolle Beschaffenheit der Samen rezenter Vitoideen 
habe ich in dem erwähnten Werk eingehend beschrieben. Auch ist daselbst 
die Geschichte der Rebengewächse auf Grund der als sicher erkannten 
Reste dargestellt worden. Die vorliegende Abhandlung soll die im 
kritischen Verzeichnis enthaltenen Angaben über Samenformen ergänzen 
und verschiedene wichtige Fossilien aus dem Tertiär Europas abbilden’. 
Das diese Reste betreffende Schrifttum ist hier nur zum Teil erwähnt, 
und auch der Vergleich mit den übrigen Samenformen wird lediglich 
im Rahmen des Hauptwerkes durchgeführt. Jedoch dürften die mit- 
geteilten Befunde für einen weiteren Kreis beachtenswert sein, da sie 
entgegen den von Werken verschiedener Wissensgebiete übernommenen 
Angaben über vermeintliche Weinblattreste das Vorkommen rebenartiger 
Gewächse während der Tertiärzeit belegen. 

Material noch unveröffentlichter Samenfunde haben mir die Herren K. BERTSCH- 
Ravensburg (Deutschland), F. FrorscHürz-Velp (Niederlande) und W. Szarer- 
Krakau (Polen) überlassen. Durch das Entgegenkommen der Vorstände folgender 
Sammlungen konnte ich mehrere bereits beschriebene Fossilformen erneut unter- 
suchen: 

Preußische Geolog. Landesanstalt Berlin. 

Geolog.-Paläontolog. Institut u. Museum d. Universität Berlin. 

Geolog.-Mineralog. Abt. d. Hess. Landesmuseums Darmstadt. 

Staatl. Museum f. Mineralogie u. Geologie Dresden. 

Wetterauische Ges. f. d. ges. Naturkunde Hanau a.M. 

Braunkohlenmuseum Senftenberg. 

Geolog. Stichting Haarlem. 

Geolog. Bureau Heerlen. 

Botan. Institut d. Universität Krakau. 

Dänische Geolog. Reichsanstalt Kopenhagen. 

1 Die sämtlich auf das sicbenfache vergrößerten Abbildungen werden eingehend 
erläutert, so daß ich die morphologischen Verhältnisse der Fossilformen nur be- 
schränkt behandeln kann. Dargestellt sind nach Möglichkeit wohlerhaltene Reste 
typischer Beschaffenheit, deren wahre Länge angegeben ist. 


Planta Bd. 28. 38 
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Zahlreiche Fachgenossen aus dem In- und Auslande haben mich mit zum Teil 
umfangreichen Auskünften und schwer erhältlichen Schriften unterstützt. Ihnen 
wurde bereits im Hauptwerk mein Dank zum Ausdruck gebracht. Rezentes Ver- 
gleichsmaterial erhielt ich besonders durch die Vermittlung der Direktion des kgl. 
Botanischen Gartens Kew. 


Nach den morphologischen Verhältnissen verteilen sich die fossilen 
Samenreste auf zwei Gruppen, die von mir mit den Namen der am 
längsten bekannten Formen Vitis teutonica A. Braun (1854, S. 147) und 
V. Ludwigii A. Braun (1857, 8. 189—191) belegt wurden: 

A. Dorsalseite + glatt, Ventralseite vorwiegend ohne Höcker 

teutonica-Typus (vgl. Abb. 1—14); 

B. Dorsalseite + strahlig gefurcht, Ventralseite vorwiegend mit Höckern 

Ludwigii-Typus (vgl. Abb. 15—18). 

Die Sklerotesta der Samenreste des teutonica-Typus ist in der Nachbar- 
schaft des dorsalen Chalazaknotens glatt und nur selten fein gestreift, 
etwa durch Anastomosen des Rapheleitbündels (vgl. Abb. 10a). Da- 
gegen besitzen die Fossilien des Ludwigii-Typus tiefe Furchen, die 
als eingefaltete Teile der Sklerotesta von der Chalaza gegen den Rand 
divergieren und der Dorsalseite ein strahliges Aussehen erteilen (vgl. 
Abb. 15a und b, 16a, 17a, 18a). Auch in sonstigen Merkmalen unter- 
scheiden sich die Reste beider Gruppen nicht unerheblich. So ist die 
Ventralseite der Samen des Ludwigii-Typus häufig stark höckerig, und 
das Rapheleitbündel verläuft mit einem deutlichen Einschnitt über die 
Spitze. Die Reste des teutonica-Typus sind ventral vorwiegend glatt und 
zeigen eine nur seicht gekerbte Spitze, allerdings nicht immer (vgl. 
Abb. 4b, 6d, 8, 10c). 

Die Furchung der Dorsalseite ist ein konstantes Merkmal der Vitoideen- 
Samen und bildet den kennzeichnenden Unterschied der beiden Gruppen. 
Sie hat bei den Formen des Ludwigii-Typus eine starke Rumination 
der dorsalen Teile des Endosperms bedingt. Übergänge zum teutonica- 
Typus sind mir unbekannt, da die gelegentlichen Streifen in der Chalaza- 
region bei den Samen dieser Gruppe nicht als Wülste auf der Innen- 
seite der dorsalen Schalenklappe hervortreten!. Sie sind auch ent- 
wicklungsgeschichtlich keine eingefalteten Teile der Sklerotesta, sondern 
lediglich flache Prägungen an ihrer Oberfläche. Von den sonstigen 
Merkmalsträgern ist nur die Basis bei den Samen einer Art oder Form im 
allgemeinen gleich gestaltet, wenngleich ihre Länge variiert. Dagegen 





1 Vgl. Abb. 11d. Die Samen der Vitoideen dehiszieren bei der Keimung durch 
den Zerfall der Hartschicht in zwei Teile. Sie spaltet im größten Umfang, so daß 
der Dorsal- und Ventralseite entsprechende Klappen entstehen. Nicht selten reißt 
die ventrale Klappe längs der medianen Rapheleiste auf (vgl. Abb. 1b, 4b, 7b). 
Die Teile bleiben häufig an der Spitze verbunden, und durch die gespaltene Basis 
tritt die Radikula hervor. Von den Fossilformen werden diese Dehiszenzverhältnisse 
geteilt. Isolierte Dorsal- und Ventralklappen finden sich häufig, z. B. unter den 
Resten aus dem Pliozän der Niederlande (vgl. Abb. 11d). 
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schwanken nicht nur die Größe, sondern auch die Beschaffenheit des 
Chalazaknotens und der Umriß der für den Vitoideen-Samen bezeichnen- 


den Einfaltungen an 
den Flanken der eben- 
falls sehr unterschied- 
lich entwickelten me- 
dianventralen Raphe- 
leiste. Nähere Angaben 
über die besonders von 
der Zahl der in einer 
Beere gereiften Samen 
abhängige Ausbildung 
dieser Teile und die 
durch den Kontakt 
beeinflußte Symmetrie 
enthält das Hauptwerk. 

Die Basis der Vitoi- 
deen - Samen ist ent- 
weder kegelartig oder 





a, 


Abb. 1. Vitis teutonica A. BRAUN aus der obermiozänen 
Braunkohle von Salzhausen i. Vogelsberg, Hessen (Deutsch- 
land). a kleiner Samen (0,33 cm) in Dorsalansicht, zeigt 
den im oberen Drittel gelegenen Chalazaknoten mit glatter 
Nachbarschaft. b Samen mittlerer Größe (0,41 cm) in 
Ventralansicht mit kegelförmiger abgestumpfter Basis; 
längs der Rapheleiste erstreckt sich ein Dehiszenzspalt (vgl. 
Abb. 4b), die Umgebung der auf eingefaltete Teile der 
Sklerotesta zurückgehenden rundlich-dreieckigen Gruben 
ist glatt. ce Großer Samen (0,44 cm) in Ventralansicht mit 
beschädigter Basis. — Belegstücke: Geolog.-Paläontologi- 


" ’ J E. 
zylin drisch g estaltet. sches Institut und Museum der Universität Berlin 


Diese Formen finden sich innerhalb beider Samengruppen. Allerdings ist 
die zylindrische Basis an den Resten des teutonica-Typus häufiger anzu- 


treffen, wenngleich auch 
(4 2 Ÿ 2 
a b c 


bei ihm Formen mit spitzi- 

gem Grund überwiegen. 

Nur selten verjüngt sich 

der Samenkörper in die 

Basis. Sie ist gewöhnlich 

+ abgesetzt, gleicht mit- 

unter lediglich einem klei- 
Abb. 2. Vitis teutonica A. BRAUN aus der obermiozänen 
Braunkohle von Salzhausen i. Vogelsberg (vgl. Abb. 1). 
a Kleiner Samen (0,39 cm) in Dorsalansicht, der Chalaza- 
knoten liegt etwa in der Mitte seines Körpers (vgl. 
Abb. 1a), die Basis ist abgestumpft. b und c Samen 
verschiedener Größe (0,3 bzw. 0,4 cm) in Ventralansicht, 

mit stumpfkegelförmiger Basis (vgl. Abb. 1b und c). — 


nen Spitzchen (vgl. Abb. 17 
und 18) oderträgt beizylin- 

Belegstücke: Paläobot. Sammlung der Preußischen 
Geolog. Landesanstalt Berlin. 


drischer Gestalt die Mikro- 
(z. B. Vitis teutonica; 





pyle auf einer besonders 
gegen die Dorsalseite ge- 
neigten nabelartigen Platte 
(vgl. Abb. 6). Auch finden 
sich bei einer Form Samen 
mit kegelférmiger oder zylindrischer Basis 
Abb. 1—4). 
A. Reste des teutonica-Typus. 

Diese Gruppe wird durch die Merkmale der Vitis teutonica aus der 
obermiozänen Braunkohle von Salzhausen im Vogelsberg bezeichnet. 
Sie umfaßt über 15 Samenformen aus dem Tertiär Europas, Ostasiens, 

38* 
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Nord- und Südamerikas sowie der arktischen Zone. Reste des teuto- 
nica-Typus finden sich bereits in untereozänen Schichten. Selbst das 
ausgehende Tertiär Europas hat noch verschiedene Formen geliefert. 
Nachstehend werden zunächst die als Vitis teutonica bezeichneten Fossilien 
eingehend behandelt und anschließend Reste mitgeteilt, die Merkmale 
der Samen der heimischen Wildrebe V. silvestris besitzen. 


a) Vitis teutonica (vgl. Abb. 1 und 21). Die Samen sind 0,3—0,5 cm 
lang, in der Dehiszenzebene 0,17—0,4 cm breit, ungefahr birnférmig ge- 
staltet, an der Spitze gerundet, zum Grunde verschmälert, die Basis 
häufig etwas abgesetzt, kegelförmig, zugespitzt oder stumpf, seltener 
zylindrisch. Auf der 
gewölbten Dorsalseite 
befindet sich etwa in 
der Mitte oder in der 
oberen Hälfte innerhalb 
einer seichten Grubeder 
wenig hervortretende, 
rundliche oder ellip- 
tische Chalazaknoten. 
Von ihm zieht die Ra- 


® b e pherinne zur Spitze, 
Abb. 3. Vitis teutonica A. BRAUN aus dem mittel- bis ober- . À . 
oligozänen Braunkohlenton von Niederpleis bei Siegburg, verläuft über sie ohne 
Rheinland (Deutschland). a Großer Samen (0,48 cm) mit tiefen Einschnitt und 
kurzer zylindrischer Basis in Dorsalansicht (vgl. Abb. 1a 3 e 
und 2a). bund c große Samen (0,44 bzw. 0,43 em) mit stumpf- tritt auf die Ventral- 
kegelförmiger Basis in Ventralansicht (vgl. Abb. 1b und c, . . H . os 
2b und c) Belegstick: Sammlung F. Scuvits-Siegburg, Cité wo sie sich über 





den in den unteren zwei 
Dritteln des Samens meist hervortretenden Längskiel fortsetzt und zu der 
mit der Mikropyle versehenen Basis führt. An den Flanken des gegen den 
Grund verschmälerten Raphekiels ist die Sklerotesta zu ungefähr gleich- 
gestalteten Gruben eingefaltet. Sie reichen bis unter die Spitze oder nur 
in das obere Drittel, sind daselbst am breitesten, richten ihre Spitze gegen 
die Basis und verstreichen vor dem gewölbten Rand des Samens. In ihrer 
Nachbarschaft ist die Sklerotesta glatt, sehr selten auch etwas höckerig. 
Um den Chalazaknoten finden sich mitunter feine radiale Streifen, aber 
niemals auf eingefaltete Teile der Sklerotesta zurückgehende Furchen. 
Von ihm führt nicht selten auch zur Basis eine seichte Rinne. 

Nach dem Schrifttum soll die Stammpflanze der als Vitis teutonica 
bezeichneten Samenreste bereits im Altoligozän gelebt haben und ist vor 
Beginn des Pliozäns ausgestorben?. Jedoch hat das Studium der ein- 

! Die Form ist nach Resten vom klassischen Fundort Salzhausen beschrieben. 
Belegstücke: Geolog.-Paläontologisches Institut und Museum der Universität Berlin. 

2 Mit Vitis teutonica wurden auch Blattreste und sonstige Fossilien aus dem 
Tertiär Europas vereinigt. Ihre Zugehörigkeit ist aber nicht zu erweisen (vgl. den 
Abschnitt über „Die Geschichte der Vitaceen‘“ im Hauptwerk). 
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schlägigen Fossilien ergeben, daß sie nicht sämtlich die Merkmale der Salz- 
häuser Form teilen. Identische Reste lieferten z. B. das Altoligozän Süd- 


westenglands (Bovey Tracey), jungoligo- 
zäne Schichten des Rheinlandes (Nieder- 
pleis b. Siegburg; vgl. Abb. 3) und schlesi- 
sche Miozänbraunkohlen (z. B. Naumburg 
a. Bober; vgl. Abb.4). Dagegen gehört ein 
Teil der übrigen Reste zwar ebenfalls zum 
teutonica-Typus, zeigt aber die Merkmale 
der Samen der heutigen Art Vitis silvestris 
(vgl. S. 588). Mitunter wurden Vitis teu- 
tonica und V. Ludwigii vereinigt. Jedoch 
fehlen bei sämtlichen Resten der Vitis teu- 
tonica die für V. Ludwigii bezeichnenden 
und stets deutlich ausgeprägten strahligen 
Furchen in der Nachbarschaft des Chalaza- 
knotens. Hingewiesen sei auch auf den 
erheblichen Größenunterschied und die 
wesentlich dickere Sklerotesta der kleineren 
Form Vitis Ludwigii (S. 592). Einzelheiten 
über das Vorkommen der als Vitis teutonica 
erkannten Resteundein Nachweisder Syno- 
nyma finden sich im Hauptwerk (1938a). 


b) Vitis cf. silvestris GMELIN (vgl. Abb.6 
bis 14!). Reste mit den Merkmalen der 
Samen dieser einzigen gegenwärtig in Eu- 
ropa heimischen Wildrebe sind bereits aus 
dem Alttertiär bekannt. Auch die als Vitis 
Hookeri HEER (1863, S. 1070/1071) be- 
schriebene Form des englischen Unter- bis 
Mitteloligozäns ist ihnen nicht unähnlich, 
wie der durch Reıp (1911, S. 165/166) mit- 
geteilte Samenrest zeigt. Fundorte der im 
kritischen Verzeichnis als Vitis cf. silvestris 
geführten Form nennt nach eigenen Stu- 
dien die Übersicht I (S. 588). 

Diese Übersicht enthält nur eine Aus- 
wahl der Vorkommen silvestris - artiger 

1 Ich halte Vitis silvestris GmELIN (Fl. bad. 
I, 1805; S. 543—545) für eine selbständige spon- 
tane Art, die keinesfalls als Unterart oder Varietät 





a b 


Abb. 4. Vitis teutmira A. BRAUN 
aus der obermiozänen Braunkohle 
von Naumburg a. Bober, Schlesien 
(Deutschland). a Mittelgroßer Sa- 
men (0,41 cm) in Dorsalansicht, der 
Chalazaknoten liegt in der oberen 
Hälfte des Körpers (vgl. Abb. 1a, 
2a und 3a), die Basis ist stumpf- 
kegelférmig. b Kleiner Samen 
(0,39 cm) in Ventralansicht mit 
stumpfer Basis und schwachen Hök- 
kern (vgl. Abb. 1 b und €, 2b und c, 
3b und c), längs der Rapheleiste 
erstreckt sich ein Dehiszenzspalt 
(vgl. Abb. 1b). — Belegstücke: Pa- 
läobot. Sammlung der Preußischen 
Geolog. Landesanstalt Berlin. 





Abb. 5. Ventralansicht eines groBen 
Samens (0,58 cm) der Vitis silvestris 
GMELIN aus postglazialen atlan- 
tischen Schichten von der ,, Berger 
Inselquelle‘ bei Stuttgart, Würt- 
temberg (Deutschland). Die zylin- 
drische Basis ist länger als bei den 
meisten Samen dieser heutigen Art 
(vgl. die fossilen Formen Abb. 6 
bis 14). Belegstück: Sammlung 
K. BERTSCH-Ravensburg. 


von V. vinifera LINNÉ betrachtet werden kann. Vielmehr bezeichnet ,, Vitis vinifera“ 
lediglich die Gesamtheit europäischer Kulturreben, deren Verhältnis zu den Rassen 
der Wildrebe gegenwärtig nicht befriedigend zu klären ist. 
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Samen. 


Franz Kirchheimer: Beiträge zur näheren Kenntnis 


Insbesondere haben in den Niederlanden die Schichten der 





Tegelen-Stufe an mehreren Örtlichkeiten weitere derartige Reste geliefert 
(leg. FLORSCHÜTZ). Ferner sind die in den wohl altdiluvialen ,,Amber- 
Pine-Beds“ der Nachbarschaft Kopenhagens auf sekundärer Lagerstätte 
gefundenen Fossilien wichtig (vgl. Abb.7). Diese von Harrz (1909, 
S. 119 und 125) irrtümlich mit Vitis teutonica vereinigten Reste stammen 
aus einem zerstörten tertiären Braunkohlenvorkommen, dessen ehemalige 





a b e d 
Abb. 6. Vitis cf. silvestris GMELIN aus mittel- oder oberoligozänen Schichten von Klettwitz 
b. Senftenberg, Preußen (Deutschland). a Kleiner Samen (0,55 cm) in Dorsalansicht; 


zeigt etwa in der Mitte des Körpers den Chalazaknoten, dessen Nachbarschaft glatt ist. 

b Ventralseite des Samens a, die auf eingefaltete Teile der Sklerotesta zurückgehenden 

Gruben besitzen einen glatten Rand; die Basis des Samens ist zylindrisch gestaltet und 

trägt die Mikropyle auf einer nabelartigen Platte (vgl. besonders Abb. 6d). e und d große 

Samen (0,62 bzw. 0,69 cm) in Ventralansicht (vgl. Abb. 6b). d zeigt einen seicht gekerbten 

Rand der an den Flanken des hervortretenden medianen Raphekiels gelegenen Gruben. — 
Belegstücke: Braunkohl m Senftenberg. 





Lage und genaues Alter nicht bekannt sind (vgl. KIRCHHEIMER 1938b, 
S. 405—409). Auch die im Jungoligozän der Niederlausitz gefundenen 
Fossilien wurden durch MENZEL (nach GoTHAN und SAPPER 1933, 8.27/28) 
fälschlich auf Vitis teutonica bezogen. 


Übersicht I. 














Pliozän Mittel- bis 
Reuver-Stufe Tegelen-Stufe Obereligestia 
1. Deutschland . . | Hauptbraunkohlen- | Wylerberg b. Kleve | Kausche 
lager der Wetterau Klettwitz | Nieder- 
Senften- | lausitz 
berg 
2. Niederlande . . | Brunssum A Gaal | Ni 
Reuver - | Hooger- f 
Swalmen burg heide brabant 
Neede (Gelderland) 
Tegelen (Limburg) 
3. Polen. .... Kroécienko b. Neu- 
markt 
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Die besonders in den ampelographischen Werken zusammengestellten 
Merkmale der Samen von Vitis silvestris zeigt für die Ventralseite der in 
der Abb. 5 dargestellte Rest aus postglazialen Quartärschichten Süd- 
deutschlands (leg. BERTSCH!). Nach der Beschaffenheit der Dorsalseite 
gehören sie zum teutonica-Typus, unterscheiden sich aber von Vitis 
teutonica besonders durch die stets zylindrische Basis. Die Größe der als 
Vitis cf. silvestris bezeichneten tertiären Reste ist sehr verschieden (vgl. 


S.596/597). Sie schwankt aber auch 
bei den Wildreben oberrheinischer 





Abb. 7. Vitiscf.silvestris GMELIN von sekun- 
därer Lagerstätte aus den ‚Amber - Pine- 
Beds‘‘ des Kopenhagener Westens (Valby 
Bakke), Dänemark. a Dorsalansicht des 
kleinen Samens (0,36 cm), zeigt die glatte 
Nachbarschaft des deutlichen Chalazakno- 
tens. b Ventralansicht des zum Teil dehis- 
zierten Samensa, ander kurzen zylindrischen 
Basis ist die Ventralklappe im medianen 
Raphekiel aufgespalten (vgl. Abb. 1b und 
4b). — Belegstück: Dänische Geolog. 





u» 





a b 
Abb.8. Samen (0,52 cm) von Vitis cf. silve- 
stris GMELIN aus der mittel- oder altober- 
pliozäner Hauptbraunkohle der Wetterau, 
Hessen (Deutschland). a Dorsalansicht mit 
der stark beschädigten Chalazaregion, die 
Basis zeigt zylindrische Gestalt und ist 
deutlich abgesetzt. b Ventralansicht mit der 
höckerigen Nachbarschaft der Gruben (vgl. 
besonders Abb. 10 c). — Belegstück: Samm- 
lung der Wetterauischen Gesellschaft für 
die ges. Naturkunde Hanau a. M, 


Reichsanstalt Kopenhagen. 
Standorte zwischen 0,3 und 0,55 cm. Manche Rassen anderer Gebiete 
entwickeln längere Kerne. 

Von den Samen der unter dem Namen Vitis vinifera zusammengefaßten 
europäischen Kulturreben unterscheiden sich die Kerne der V. silvestris 
nicht nur durch die geringere Größe, verhältnismäßig beträchtlichere 
Breite und den deutlicher abgegrenzten Chalazaknoten. Vielmehr ist die 
Basis der silvestris-Samen bei übereinstimmender Beschaffenheit in der 
Regel wesentlich kürzer und ihre Ventralseite zeigt nicht selten Höcker, 
die mir nur von wenigen Edelreben bekannt sind. Jedoch entwickelt 
auch Vitis vinifera breite Samen mit silvestris-artig kurzer Basis, und zwar 
häufiger, als aus dem Schrifttum ersichtlich. Ferner sind die Kerne 
mancher Wildrebenrassen durch die gestrecktere Basis vinifera-ähnlich ?. 

1 Die Dorsalseite ist erheblich beschädigt. Für einen Wildrebensgmen besitzt der 
Kern eine ungewöhnlich stark gestreckte Basis. Der Rest beweist mit verschiedenen 
anderen Funden ein ausgedehntes Vorkommen der Wildrebe im Neolithikum Mittel- 
europas (vgl. den Abschnitt über „Die Geschichte der Vitaceen“ im Hauptwerk). 

2 Gewöhnlich erreicht die Basis bei den europäischen Kulturreben zumindest 
ein Drittel der Länge des Samenkörpers und ist an den silvestris-Samen in der Regel 
kürzer, mitunter sogar nur angedeutet. 
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Die früher irrtümlich auf Vitis teutonica bezogenen Fossilien aus 
dem Jungoligozän der Niederlausitz erreichen eine Länge von 0,7 cm und 
übertreffen die Größe der Samen der heimischen Wildrebe nicht un- 
erheblich (vgl. Abb. 6). Auch besitzen die Reste bei gestrecktem Körper 
zum Teil eine vinifera-artig lange Basis, so daß sie das Aussehen der Kerne 
mancher Kulturreben besitzen. Dagegen sind die Reste aus den dänischen 
Amber-Pine-Beds‘ durch die kürzere Basis den Samen von Vitis 
silvestris ähnlicher (vgl. Abb.7). Das im mittel- oder altoberpliozänen 
Hauptbraunkohlenlager der Wetterau gefundene Fossil vereinigt eine 
fast Basis mit deutlichen Höckern in der Nachbarschaft 
zn der ventralen Einfaltungen und 

ist von manchen Wildrebensamen 
nicht zu unterscheiden (vgl. Abb.8). 
Auch Reste aus etwa gleichaltrigen 
Schichten Polens sind der als Vitis 
cf. silvestris bezeichneten Form an- 
zuschließen (leg. Szarer!). Sie be- 
sitzen große Ähnlichkeit mit einem 
Teil der im Pliozän der Nieder- 








a b 


Abb. 9. Kleiner Samen (0,34 cm) der Form 
Vitis cf. silvestris GMELIN aus ‚den mittel- 


hinht 





oder altoberpliozänen B 
von Kro$cienko b. Neumarkt (Polen). a Dor- 
salansicht mit der stark beschädigten Chalaza- 

region. b Ventralansicht des mit einer nur 
kurzen Basis v>rsehenen gedrungenen Samens 
(vgl. Abb.14a und b). Die Nachbarschaft 
desChalazaknotens und der ventralen Gruben 
ist glatt. — Belegstück: Botanisches Institut 

der Universität Krakau. 


lande gefundenen Samen (vgl. 
Abb. 92). Diese von verschiedenen 
Fundorten stammenden Fossilien 
besitzen eine kürzere oder längere 
Basis, sind aber wie die große Mehr- 
zahl der Wildrebensamen gedrungen 





gestaltet, zeigen in der Nachbar- 
schaft der ventralen Einfaltungen 
nicht selten Höcker und zum Teil feine Streifen um den Chalazaknoten 
(vgl. Abb. 10—14). 


Die als Vitis cf. silvestris bezeichneten Fossilien der auf S. 588 er- 
wähnten europäischen Vorkommen teilen alle wesentlichen Merkmale, 
obwohl sie nicht dasselbe Alter besitzen. Ihre Unterschiede in der Größe 
und Gestalt begründen keine Trennung, da sie auch heute bei den Samen 
einer Art auftreten. Früher wurden besonders die Reste aus den pliozänen 
Schichten der Niederlande als ,, Vitis vinifera fossilis‘‘ bezeichnet. Jedoch 
vertrete ich die Ansicht, daß Vitis vinifera nur die Unzahl europäischer 
Kulturreben umfaßt und keine Fossilien einschließen kann. Auch sind die 


1 Über das Vorkommen sind die Angaben Szarers (1938, S. 81—90) zu ver- 
gleichen. 

2 Die hier in das Pliozän gestellte Tegelen-Stufe wird von vielen Autoren 
dem Diluvium zugewiesen und als Interglazial betrachtet. Das Hauptwerk (1938a) 
begründet aber ein jüngsttertiäres Alter dieser Schichten und beschäftigt sich unter 
Berücksichtigung sämtlicher Funde eingehend mit der Frage des Vorkommens von 
Vitis im Diluvium Mitteleuropas. 
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erwähnten Reste z. B. durch die vorwiegend kurze Basis den Samen der 
Wildrebe Vitis silvestris ähnlicher und werden zweckmäßig mit dieser 





a b ce 


Abb. 10. Vitis cf. silvestris GMELIN aus den mittel- oder altoberpliozänen Schichten von 

Brunssum i. Limburg (Niederlande). a Dorsalansicht eines kleinen Samens (0,5 cm); gegen 

die Basis verlaufen Anastomosen des Rapheleitbündels, die von der Chalaza ausgehen und 

feine radiäre Streifen an der Oberfläche der Sklerotesta bedingen (vgl. Abb. 12a). b und c 

Ventralansicht größenverschiedener Samen (0,51 bzw. 0,54cm) mit kurzer Basis und 

+ höckerigem Rand der Gruben (vgl. Abb. 8b). — Belegstücke: a Geologisches Bureau 
Heerlen; b und ce Geolog. Stichting Haarlem. 


gegen die Kulturreben gut abgegrenzten Art verglichen. Ob allerdings die 
Fossilien sämtlich oder zum Teil auf ihr in den wesentlichen Merkmalen 





a b ce d 
Abb. 11. Vitis cf. silvestris GMELIN aus den mittel- oder altoberpliozänen Schichten von 
Reuver i. Limburg (Niederlande). a Dorsalansicht eines kleinen Samens (0,49 cm) mit 
glatter Nachbarschaft des in seiner obereı Hälfte liegenden Chalazaknotens. b Ventral- 
ansicht des Samens a mit fast glattem Rand der Gruben; die Basis ist sehr kurz, kaum 
abgesetzt und stumpf (vgl. Abb. 10c). c Ventralansicht eines großen Samens (0,55 cm) 
mit kurzer zylindrischer Basis (vgl. Abb. 8 und 9). d Innenansicht der Dorsalklappe eines 
mittelgroßen dehiszierten Samens (0,51 cm) mit kurzer zylindrischer Basis; die Nachbar- 
schaft der rundlichen Chalazaregion zeigt keine Wülste oder Furchen (vgl. dagegen die 
Reste des Ludwigii-Typus, Abb. 15—18). — Belegstücke: Geologisches Bureau Heerlen. 


entsprechende Pflanzen zurückgehen, ist ungewiß und wird sich wohl 
niemals entscheiden lassen. Denn der Namen ,, Vitis cf. silvestris‘‘ kann 
und soll nur eine Ähnlichkeit mit den Samen der heutigen Art andeuten, 
bezeugt aber kein näheres Verwandtschaftsverhältnis. 
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B. Reste des Ludwigii-Typus. 
Diese Gruppe wird durch die Merkmale von Vitis Ludwigii! aus der 
mittel- oder altoberpliozänen Hauptbraunkohle der Wetterau bezeichnet. 





a b € 


Abb. 12. Vitis cf. silvestris GMELIN aus den mittel- oder altoberpliozänen Schichten von 
Swalmen i. Limburg (Niederlande). a Dorsalansicht eines mittelgroßen Samens (0,5 em); 
in der Nachbarschaft des deutlichen Chalazaknotens befinden sich feine, auf Anastomosen 
des Rapheleitbündels zurückgehende Streifen (vgl. Abb. 10a). b Ventralansicht des Samens 
a mit der kurzen dicken Basis, der Rand der Gruben ist hier wie bei c schwach gekerbt, dem 
Raphekiel folgt ein Dehiszenzspalt (vgl. Abb. 1b und 7b). c kleiner Samen (0,4 cm), dessen 
Basis kaum entwickelt ist (vgl. Abb. 13) und die ehemalige Mikropyle als feines Loch zeigt. 
Belegstücke: a und b Geolog. Stichting Haarlem; c Geologisches Bureau Heerlen. 


Sie umfaßt ebenfalls etwa 15 Samenformen aus dem Tertiär Europas, Ost- 
asiens, Nord- und Südamerikas. Reste vom Ludwigii-Typus finden sich 
bereits in untereozänen Schichten, und noch das 
ausgehende Tertiär Europas hat verschiedene Formen 
geliefert. Nachstehend wird zunächst die Belegart der 
Gruppe behandelt und anschließend eine als T'etra- 
stigma Chandleri KIRCHHEIMER (1938c, S. 337/338) 
bezeichnete Form aus dem Alttertiär Deutschlands 
betrachtet. 





a) Vitis Ludwigii (vgl. Abb. 15?). Die Samen sind 


Abb.13, KleinerSamen 0,3—0,4 cm lang, in der Dehiszenzebene 0,2—0,3 cm 





(0,45 cm) der Form 
Vitis cf. silvestris 
GMELIN aus den jung- 
oberpliozänen Schich- 
ten von Hoogerheide 
i. Noordbrabant (Nie- 
derlande). Ventralan- 
sicht, zeigt den fast 
glatten Rand der Gru- 
ben (vgl. Abb. 9b und 
11b) und die wenig 
entwickelte Basis (vgl. 
Abb. 12c). — Samm- 
lung F. FLORSCHÜTZ- 
Velp. 


breit, an der Spitze gerundet, zum Grunde + ver- 
jüngt, mit zugespitzter und nicht selten schnabel- 
artig entwickelter Basis versehen. Auf der gewölbten 
Dorsalseite befindet sich etwa in der Mitte oder in 
der oberen Hälfte innerhalb einer Grube der hervor- 


tretende Chalazaknoten. Von ihm zieht die Raphe- 


1 Der im Schrifttum gebräuchlichere Namen Vitis Braunii 
Lupwie (1857, S. 104) hat als Synonym zu gelten. 

2 Diese Form ist nach Resten aus dem klassischen Vor- 
kommen im Wetterauer Hauptbraunkohlenlager beschrieben. 
Belegstücke: Geolog.-Mineralog. Abteilung des Hessischen 


Landesmuseums Darmstadt und Sammlung der Wetterauischen Gesellschaft für 


die ges. Naturkunde Hanau a.M. 
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rinne zur Spitze, verläuft in einem tiefen Einschnitt über sie, tritt auf die 
Ventralseite und folgt der Mitte des hervortretenden Kiels bis zur Mikro- 
pyle. An den Flanken des gegen sie verschmälerten Raphekiels ist; die 
Sklerotesta zu ungefähr gleichgestalteten Gruben eingefaltet. Sie reichen 
bis unter die Spitze, sind daselbst am breitesten und verschmälern sich 
nach dem Grunde. Ihr Rand ist glatt, runzelig oder durch seichte Furchen 
in Höcker aufgelöst. In der Nachbarschaft des Chalazaknotens zeigt die 
Sklerotesta jederseits 5—7 gegen den flachen Rand divergierende Furchen, 
die der Dorsalseite ein strahliges Aussehen erteilen. Auch gegen die Basis 
wird die Chalazagrube durch eine mediane Rinne fortgesetzt. 





a b ce 


Abb. 14. Vitis cf. silvestris GMELIN aus den jungoberpliozänen Schichten von Tegelen i. 

Limburg (Niederlande). a kleiner Samen (0,39 cm) in Dorsalansicht mit dem großen Chalaza- 

knoten. b Ventralansicht des Samens a; die Basis ist deutlich abgesetzt, aber nur kurz 

(vgl. besonders Abb. 9, 12c, 13). ce Ventralansicht eines größeren Samens (0,45 cm) mit 

kurzer Basis und glattem Rand der Gruben (vgl. z. B. Abb. 11b und 13). Belegstiicke: 
Geologisches Bureau Heerlen. 


Die Unterschiede gegeniiber Vitis teutonica ergeben sich aus dem Ver- 
gleich mit den diese Form betreffenden Angaben (S. 586). Nicht nur das 
Wetterauer Hauptbraunkohlenlager hat neben einem silvestris-artigen 
Rest zahlreiche Samen der Vitis Ludwigii geliefert, sondern auch die etwa 
gleichaltrigen Schichten von Kroscienko in Polen (leg. Szarer!). Ihre 
Reste teilen die wichtigen Merkmale der näher beschriebenen Samen und 
müssen der offenbar auf das Pliozän beschränkten Form angeschlossen 
werden (vgl. Abb. 16). Neben den beiden erwähnten Örtlichkeiten lieferten 
auch andere Vorkommen zweifellos verschiedene Samenreste, z. B. das 
Eozän Südenglands und altpliozäne Schichten in Zentralfrankreich. 

b) Tetrastigma Chandleri (vgl. Abb. 17 und 182). Die Samen sind 
0,5—0,7 cm lang, in der Dehiszenzebene 0,4—0,5 cm breit, flach, an 
der rundlichen Basis mit einem deutlich abgesetzten kleinen Spitzchen 


1 Bei manchen Samen dieses Vorkommens scheinen die Furchen auf der Dorsal- 
seite zwar etwas weniger ausgeprägt zu sein, sind aber nur durch das Aufbewahren 
in einer Flüssigkeit verquollen. Die geringe Größendifferenz und mitunter stumpfere 
Basis der polnischen Fossilien begründen keinen Unterschied. 

2 Diese Form ist nach den Resten des einzigen derzeitig bekannten Fundortes 
Wiesa bei Kamenz (Oberlausitz) beschrieben. Belegstücke: Staatl. Museum f. 
Mineralogie u. Geologie Dresden. 
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versehen. Auf der abgeflachten Dorsalseite befindet sich ungefähr in der 
Mitte der kräftige, breitelliptisch umrissene Chalazaknoten innerhalb einer 
längsgestreckten Vertiefung, von der die Rapherinne über die gewölbte 








a b c 

Abb. 15. Vitis Ludwigii A. BRAUN aus der mittel- oder altoberpliozänen Hauptbraunkohle 
der Wetterau, Hessen (Deutschland). a und b Dorsalansicht größenverschiedener Samen 
(0,31 bzw. 0,35 cm) mit spitziger Basis und tiefen, gegen den Rand divergierenden Furchen 
um den deutlichen Chalazaknoten (vgl. Abb. 16a, 17a und 18a). c großer Samen (0,39 cm) 
in Ventralansicht; der Rand der Gruben ist seicht gekerbt, die Basis spitz. — Belegstücke: 

a und b Geolog.-Mineralog. Abteilung des Hessischen Landesmuseums Darmstadt: 

ec Sammlung der Wetterauischen Gesellschaft für die ges. Naturkunde Hanau a. M. 


Spitze läuft, sie tief kerbt, sich über den deutlich hervortretenden Längs- 
kiel der Ventralseite fortsetzt und zur gerundeten, die Mikropyle auf einem 
merklich abgesetzten kleinen Spitzchen tragenden Basis führt. Längs der 
in ihrem gesamten Verlaufe ungefähr gleich breiten Rapheleiste ist die 





a b ce 


Abb. 16. Vitis Ludwigii A. BRAUN aus den mittel- oder altoberpliozänen Schichten von 
Kroscienko b. Neumarkt (Polen). a Großer Samen (0,4 cm) in Dorsalansicht (vgl. Abb. 15a 
und b), zeigt die vom deutlichen Chalazaknoten gegen den Rand ausstrahlenden Furchen. 
b und c große Samen (0,39 bzw. 0,38 cm) in Ventralansicht, mit spitziger Basis und fast 
glattem Rand der Gruben. — Belegstücke: Botanisches Institut der Universität Krakau. 


Sklerotesta zu unregelmäßigen Vertiefungen eingefaltet. Ihre Nachbar- 
schaft besitzt stark entwickelte wulstige Höcker, die sie in mehrere kleine 
unregelmäßige Gruben zerlegen. Die Umgebung des Chalazaknotens zeigt 
jederseits 5—-7 tiefe Furchen ‚die auf kräftige Einfaltungen der Sklerotesta 
zurückgehen und gegen den flachen Rand des Samens divergieren. Die 
zwischen ihnen befindlichen Rippen sind nochmals fein gekerbt. Gegen 
die Basis führt eine feine mediane Rinne, welche die Chalazavertiefung 
fortsetzt. 
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Diese Form aus mit- 
tel- oder oberoligozänen 
Schichten zeigt die Merk- 
male der Ludwigii-Grup- 
pe. Ähnliche Reste sind 
schon früher im eng- 
lischen Alttertiär gefun- 
den worden. So hat 
CHANDLER (1925, S. 32) 
vergleichbare Fossilien 
aus dem Obereozän von 
Hordle (Hampshire) als 
Tetrastigma lobatum be- 
schrieben. Aber auch ein 
Teil der im älteren Lon- 
don-Ton nachgewiesenen 
Reste ist nicht unähnlich 
und gehört vielleicht zum 
gleichen Formenkreis!. 





a b 


Abb. 17. Tetrastigma Chandleri KIRCHHEIMER aus dem 
mittel- oder oberoligozänen Braunkohlenton von Wiesa 
b. Kamenz, Sachsen (Deutschland). a Dorsalansicht eines 
kleinen Samens (0,61 cm), zeigt die gegen den Rand 
divergierenden Furchen in der Nachbarschaft des deut- 
lichen Chalazaknotens (vgl. Abb. 18a). b Ventralansicht 
eines großen Samens (0,66 cm) mit dem stark höckerigen 
Rand der Gruben (vgl. Abb. 18 b) und tiefgekerbter Spitze 
(vgl. Abb. 17a und 18a). — Belegstücke: Staatliches 
Museum für Mineralogie und Geologie Dresden. 


C. Die nähere Zugehörigkeit der fossilen Samenformen. 
Das Hauptwerk über die Vitaceenfossilien beschäftigt sich mit dem syste- 
matischen Wert der Samen bei den heutigen Vertretern der Familie und 


erörtert,obsichihreMerk- 
male für den Anschluß 
der tertiären Funde an 
bestimmte Gattungen der 
jetztweltlichen Flora eig- 
nen (1938a). Daher sei 
diese Frage unter Hinweis 
auf die vorstehend unter- 
schiedenen Gruppen hier 
nur kurz behandelt. Die 
Größenverhältnisse der 
wichtigsten erwähnten 
1 Über die von Rei und 
CHANDLER (1933, S. 379 bis 
390) beschriebenen Vitaceen- 
Samenfunde aus dem unter- 
eozänen London-Ton vgl. 
das Hauptwerk (1938a). Im 
Gegensatz zu den hier be- 
handelten, sämtlich inkohl- 
ten Samenresten sind die 





a b 


Abb. 18. Tetrastig Chandleri KIRCHHEIMER aus dem 
mittel- oder oberoligozänen Braunkohlenton von Wiesa 
b. Kamenz (vgl. Abb.17). a Dorsalansicht eines kleinen 
Samens (0,58 cm), zeigt die strahlige Furchung (vgl. 
Abb. 15a und b, 16a, 17a). b Ventralansicht eines 
Samens (0,61 cm) mit der stark höckerigen Sklerotesta 
(vgl. Abb. 17b). Die kleine Basis der Samen ist deutlich 
abgesetzt und spitzig (vgl. Abb. 17a). — Belegstücke: 
Sammlung K. BERGER-Kamenz. 





Fossilien dieses englischen Vorkommens großenteils nur als steinkernartige Gebilde 
mit anhaftenden Teilen der Sklerotesta erhalten. 
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Über- 
Gruppe teutonica-Typus 
Form Vitis teutonica Vitis ct. 
Rheinland Haupt- 
ut | tr, | Serien let waste | A | Drunesun | eurer 
pleis) Wetterau 
Länge 10,3 —0,5| 0,3 —0,45 |0,4—0,5 |0,52—0,7 0,52 0,42—0,6 |0,4—0,61 
Breite a |0,17—0,4/| 0,2 —0,33 |0,3—0,39 |0,27—0,35 0,38 0,3 —0,44 | 0,3—0,42 
Breite b |0,15—0,3/| 0,18—0,3 |0,2—0,3 |0,24—0,28 0,29 0,2 —0,31 |0,2—0,3 
Zahl der 100 10 20 4 1 10 10 
Samen 
Mittlere 0,41 0,4 0,43 0,6 — 0,51 0,51 
Lange 




















Reste vermittelt die vorstehende Ubersicht II, aus der besonders die 
mittleren Ausmaße für die von verschiedenen Fundorten stammenden 
Reste einer Form hervorgehen!. Kleinere Unterschiede, zumal in der 
Breite, sind belanglos, da nicht immer Reste aus Beeren mit einer 
gleichen Zahl von Samen gemessen werden konnten (S. 585). 

Erläuterungen. Gemessen wurden nur wohlerhaltene Samen, und zwar in Zenti- 
metern. Von den Breitenangaben bezieht sich a auf die Dehiszenzebene und b 
gibt den senkrecht zu ihr stehenden Durchmesser. Die mittlere Länge konnte 
nur annähernd bestimmt werden, da sich unter dem Material einzelner Vorkommen 
viele Reste offenbar mangelhaft entwickelter Samen befinden. Über die genauere 
Lage der erwähnten Fundorte unterrichten die Darlegungen auf S. 588 u. 592/593. 

Die Samen der heutigen Vitis-Arten aus der Untergattung Eunvitis 
PLANCHON gehören sämtlich zum teutonica-Typus. Nur die beiden einzigen 
Arten von Muscadinia PLANCHON (Vitis Munsoniana Simson, V. rotundi- 
folia MıcHaux) besitzen eine mit seichten Furchen versehene Dorsal- 
seite und müssen dem Ludwigii-Typus angeschlossen werden. Jedoch 
finden sich auch bei anderen Gattungen der Vitoideen derartige Samen, 
die gelegentlich den Kernen der erwähnten Muscadinia-Arten ähnlich 
sind (z. B. einige Ampelocissus-Formen?). Besonders tief gefurchte 
Samen besitzen manche Arten von Tetrastigma PLANCHON, wie 7’. lanceo- 
larium (ROXBURGH) PLANCHON. Auf diese Gattung werden mehrere 
Reste aus dem Eozän Englands und eine im Jungoligozän Deutschlands 
gefundene Form bezogen (vgl. S. 593—595). 

Nach den im Hauptwerk niedergelegten Befunden können die Vitoideen- 
Gattungen auf Grund der Samen nicht durchgängig getrennt werden, wenn- 


1 Jedoch sei bemerkt, daß Samenformen allein auf Grund der unterschiedlichen 
Größe nicht als artlich verschieden betrachtet werden dürfen. 

3 Hingewiesen sei auf den durch Berry (1929, S. 39—41) als Ampelocissites 
beschriebenen Rest aus dem nordamerikanischen Alttertiär, da er Merkmale der 
Samen heutiger Arten der Gattungen Ampelocissus PLANCHON und Vitis LINNÉ 
vereinigen soll. 
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sicht II. 
Ludwigii-Typus 
silvestris Vitis Ludwigit  |Tofrastioma 
Haupt- 
Swalmen u Tegelen |Kroscienko Ee Ph ag 7 Kroécienko| Wiesa 
Wetterau 
0,4 —0,6 | 0,45 |0,39—0,52/0,34—0,55|0,36—0,38 10,3 —0,4 | 0,3 —0,43| 0,5—0,7 
0,34—0,36 | 0,43 10,3 —0,4 |0,31—0,4 10,3 —0,3210,2 —0,3 | 0,2 —0,3 | 0,4—0,5 
0,21—0,25| 0,23 ]0,25—0,32|0,21— ? 10,21— ? |0,18—0,22| 0,17—0,25| 0,2—0,28 
4 1 6 3 2 10 10 8 
0,5 — 0,48 0,47 — 0,34 0,37 0,62 


























gleich in mehrfacher Hinsicht beträchtliche Unterschiede bestehen. Daher 
ist die Zugehörigkeit der Fossilformen nicht zu ermitteln, und ihre Namen 
können nur die Ähnlichkeit mit den Samen der betreffenden heutigen 
Gattungen andeuten!. Der größte Teil der Reste des teutonica-Typus 
dürfte aber von Vitis oder einem sehr nahestehenden Formenkreis 
stammen. Die Fossilien des Ludwigii-Typus werden nicht nur auf Vitis- 
artige Pflanzen zurückgehen, sondern sich auch von Formen aus der 
Verwandtschaft der als Ampelocissus und Tetrastigma bezeichneten 
heutigen Rebengewächse ableiten. Jedenfalls haben nach den Samen- 
resten beider Gruppen selbst noch im ausgehenden Tertiär verschiedene 
Vitoideen in Europa gelebt?. 


Zusammenfassung. 


Im Anschluß an ein kritisches Verzeichnis der als Reste von Vitaceen 
beschriebenen Fossilien werden verschiedene Samenformen aus dem 
europäischen Tertiär behandelt. Sie gehören zu zwei durch die Skulptur 
der Sklerotesta gekennzeichneten Gruppen, deren nähere Verwandtschaft 
mit den Gattungen der heutigen Rebengewächse nicht sicher bestimmt 
werden kann. Jedoch finden sich neben Vitis-artigen Resten mehrere 
Formen mit Merkmalen der Samen von Ampelocissus und Tetrastigma. 
Die abgebildeten Fossilien beweisen das Vorkommen verschiedener Vito- 
ideen im Tertiär Europas. 

1 Auch dürften durchaus nicht alle Vitaceen-Samenformen des Schrifttums 
von verschiedenen Gewächsen stammen. Mehrere „Arten‘‘ bezeichnen offenbar 
nur Erhaltungszustände einer Form oder sind nach nicht wesentlichen Merkmalen 
unterschieden. 

2 Die als Vitis cf. silvestris bezeichneten Fossilien aus dem Pliozän Europas 
sind vielleicht Reste von Urformen der heimischen Wildrebe (vgl. den Abschnitt 
über „Die Geschichte der Vitaceen‘ im Hauptwerk). 
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1 Die wichtigsten Werke über die Vitaceen der Jetztzeit und das gesamte 
paläobotanische Schrifttum habe ich in meinem kritischen Verzeichnis der Fossil- 
formen z gestellt (1938a). 








(Botanisches Institut der Universität Königsberg/Pr., mit Unterstützung 
des Forschungsdienstes.) 





STICKSTOFFBILANZ UND STICKSTOFFVERLUST. 


Von 
K. MoTHEs. 


(Eingegangen am 25. August 1938.) 


Obwohl eine sehr große Zahl von Untersuchungen über die Stick- 
stoffernährung der Pflanzen vorliegt, fehlen sorgfältige Bilanzversuche 
fast vollständig. Die Vorstellung, daß die höhere Pflanze sehr ökonomisch 
mit ihrem einmal erworbenen Stickstoff umgeht, ist ebenso fest verankert 
wie die, daß abgeschnittene gesunde Blätter in Wasser oder Nährlösung 
gestellt, nur geringfügige Mengen von Stickstoffverbindungen an dieses 
Medium abgeben. Gegen diese herrschenden Meinungen werden in jüngster 
Zeit von PEARSALL und BILLIMORIA und von H. FıscHER neue Beob- 
achtungen ins Feld geführt, die, sofern sie zu Recht bestehen, von großer 
Bedeutung für unsere Vorstellungen vom Stickstoffhaushalt der höheren 
Pflanzen sind. Vorerst stehen aber meine eigenen hier mitzuteilenden 
Befunde zum Teil in Widerspruch zu ihnen. Unsere Untersuchungen 
zielten darauf ab, zu klären, ob die Erscheinung der Stickstoffentbindung 
auch bei höheren Pflanzen allgemeine Verbreitung hat, und ob dadurch 
wesentliche Stickstoffverluste auftreten. Die Arbeit von H. FıscHer ver- 
anlaßte uns, darüber hinaus die Frage nach der Ausscheidung gelöster 
Stickstoffverbindungen erneut zu überprüfen. 


A. Über Stickstoffauswanderung aus abgeschnittenen Blättern. 


H. Fiscuer arbeitete hauptsächlich mit abgeschnittenen Blättern von 
Impatiens glanduligera, stellte sie mit den Stielen in Wasser, ohne daß 
die Spreiten selbst benetzt wurden, und ermittelte den Stickstoffgehalt vor 
und nach dem Versuch unter Zugrundelegung der Blatthälftenmethode. 
Sowohl im Licht als auch im Dunkeln zeigten sich in den Blattspreiten 
bedeutende Stickstoffverluste. Schon innerhalb von 24 Stunden waren 
6—49% des Gesamtstickstoffs aus den Spreiten verschwunden. Die 
Ursache soll in einer Ableitung von N-Verbindungen zu suchen sein, 
wobei nicht etwa eine Speicherung im Stiel dem Verlust entspricht. Viel- 
mehr müßte, wie auch H. FIscHER vermutet, eine Auswanderung in 
die Kulturflüssigkeit unter Vermittelung des Stieles stattgefunden haben. 
Bei Phascolus multiflorus und Syringa wurden ähnliche Beobachtungen 
gemacht. 

Leider hat FıscHER nur in einem Falle eine Stickstoffbilanz auf- 
gestellt, indem er auch die Veränderungen im Stickstoffgehalt des Wassers, 


Planta Bd. 28. 39 











600 K. Mothes: 


in das die Stiele tauchten, ermittelte. Dieser Versuch, der das Wesen der 
N-Verluste erst klären und die Deutung ‚Auswanderung‘ berechtigt 
erscheinen lassen könnte, besitzt leider einen umstrittenen Wert. Wenn 
ich die Veröffentlichung recht verstehe, arbeitete FISCHER nur mit einem 
Syringablatt und benutzte die Blatthälftenmethode, die in diesem Falle 
vielleicht doch nicht ausreicht, da Stiel und Mittelrippe entweder zu ver- 
werfen oder zu halbieren sind, beides aber für subtile Bilanzen selten 
so genau geschieht, daß die ohnehin vorhandene individuelle Verschieden- 
heit der Blatthälften nicht noch vergrößert werden könnte. In solchen 
Fällen muß man mit einer größeren Blattzahl arbeiten. Die Feinheit 
unserer modernen chemischen Methoden täuscht uns sehr leicht über die 
Ungenauigkeit hinweg, die in der Eigenart jedes physiologischen Materials 
begründet ist. FiscHER hat nun in seinem Versuch innerhalb von 5 Tagen 
(dunkel oder hell ?) einen absoluten N-Verlust von 0,49 mg in der Spreiten- 
hälfte beobachtet, während im Wasser nur 0,096 mg N wiedergefunden 
werden konnten. Der sehr kurze Stiel sollte für eine Speicherung der 
restlichen N-Menge ohne Bedeutung sein. Fischer glaubt, und darin 
stimme ich ihm im Gegensatz zu den Befunden von PEARSALL zu, eine 
gasförmige Entbindung von Stickstoff durch das Blatt selbst nicht an- 
nehmen zu dürfen, und meint, daß denitrifizierende Bakterien für den 
N-Verlust verantwortlich zu machen sind. Andere, unveröffentlicht ge- 
bliebene Versuche stützen nach FiscHEr dieses Ergebnis. 

Die Versuche von FiscHER widersprechen unseren zahlreichen Ana- 
lysen an abgeschnittenen Blättern (MoTKes 1) bei sonst ähnlichen Ver- 
suchsbedingungen in 2 wichtigen Punkten: Das Tempo der Auswanderung 
ist, da diese doch eine Mobilisation von Eiweiß voraussetzt, in den ersten 
24 Stundenan sich ungewöhnlich ; das gilt auch für jene Versuche, bei denen 
sich die Blatter an der Pflanze befanden. Es findet allein ein Gegenstiick 
in dem interessanten Stoffwechsel schnell welkender Kronenblätter 
ephemerer Blüten (SCHUMACHER). Andererseits ist eine nennenswerte 
Auswanderung aus abgeschnittenen Blättern durch den Stiel hindurch 
in rund 100 Analysen von mir unbeobachtet geblieben, und auch CHıB- 
NALL, GOUWENTAK, MICHAEL u.a. schreiben nichts davon oder betonen 
ausdrücklich, daß eine solche Auswanderung keine Rolle spielt. MIOHAEL 
zeigt aber in überzeugenden Versuchen, daß bei abgeschnittenen Blättern 
eine bedeutende Auswanderung von der Spreite in den Stiel vorkommt. 

Störungen der Stickstoffbilanz können bewirkt sein durch Auswande- 
rungen gelöster N-Verbindungen, durch Entbindung von molekularem 
(gasförmigem) Stickstoff und durch Exhalation von Ammoniak oder 
anderen aminischen Körpern mit hohem Dampfdruck. Auf diese Möglich- 
keit haben bereits KLEIN und STEINER aufmerksam gemacht. Doch ist 
über diese Exhalation zu sagen, daß sie vielleicht ökologische Bedeutung 
bei Blüten hat und im Dienste der Insektenanlockung stehen könnte; 
von einem nennenswerten Einfluß auf die Stickstoffbilanz kann jedoch 








Stickstoffbilanz und Stickstoffverlust. 601 


wegen der ausgesprochenen Geringfügigkeit der Erscheinung keine Rede 
sein. Ebenso sind Verluste an basischen, alkaloidartigen Verbindungen 
zu bewerten, die ich dann beobachtete, wenn Blätter von Hyoscyamus- 
Pflanzen, die durchWochen hindurch unberegnet geblieben waren, beregnet 
oder mit ihrer Oberseite auf Wasser gelegt wurden (MotuEs 2). In solchen 
„Waschwässern“ waren dann mit Silikowolframsäure fällbare und mit 
den üblichen Reagenzien Alkaloidreaktionen gebende Stickstoffbasen 
nachweisbar. Viel bedeutsamer sind jedoch die N-Rückwanderungen 
aus bewurzelten Pflanzen in die Nährlösung, wie sie auch für Kalium 
usw. festgestellt worden sind. Hierzu haben sich DELEANO, JEGOROW, 
PRIANISCHNIKOW u. a. geäußert. Für unser Problem von Bedeutung 
sind noch unveröffentlichte Beobachtungen meines Mitarbeiters BörTrı- 
CHER (t), wonach solche Rückwanderungen durch die Wundflächen abge- 
schnittener Wurzeln nur sehr schwer stattfinden, während intakte Wurzeln 
unter bestimmten Bedingungen Erhebliches leisten. 

In neueren Versuchen, die zum Teil erst nach Bekanntwerden der 
FıscHerschen Arbeit angestellt worden sind, habe ich nun mit abge- 
schnittenen Blättern niemals eine bedeutende N-Auswanderung in das 
Medium erreicht, es sei denn, daß die Blätter auf der Lösung schwimmend 
zum Teil in diese eintauchen, wobei schnell Schädigungen eintreten 
(Sauerstoffmangel!). 30 Phaseolus-Primärblätter (23 g) zeigten mit den 
Stielen im Wasser stehend nach 24 Stunden keinerlei N-Verlust. Nach 
zwölftägiger Verdunkelung wiesen sie starke Hungerschäden auf und 
vergilbten; ihr Blattstiel begann zu erweichen (Bakterienwirkung) ; 
trotzdem wiesen die Blätter nur einen N-Verlust von 2 mg auf (Gegen- 
blätter als Kontrolle). In der Lösung wurden 2,6 mg gefunden. Bei 
einem Gesamtstickstoff von 142 mg bedeutet das eine „Auswanderung“ 
von 1—2%, die wohl-auf das Absterben von Stielzellen zurückzuführen 
ist und im übrigen kaum die individuelle Schwankung einer Portion von 
30 Blättern übersteigt. N-Verluste von 3% gehören zu den extremsten 
von uns beobachteten Werten. Das gilt in gleicher Weise für Folgeblätter 
von Phaseolus, Nicotiana, Syringa. Gleichmäßig aussehende gleichalte 
Hedera-Blätter wurde zu je 25 sofort analysiert bzw. bis zu 35 Tagen 
mit den Stielen in Wasser bei 12—15° C im Dunkeln gelassen. Sie haben 
in dieser langen Zeit keine nennenswerten Mengen von Stickstoff an das 
Wasser abgegeben. Die positiven und negativen Schwankungen der 
N-Gehalte der Blätter betragen maximal 3% und entsprechen durchaus 
der individuellen Abweichung, die trotz der großen Blattzahl noch er- 
heblich ist. 

Entsprechende Versuche wurden neuerdings mit Amaryllidaceen- 
Blättern angestellt. Die Blätter wurden sorgfältig längs halbiert; die 
Hälftenportionen wurden gewogen und einmal sofort auf Gesamt-N ana- 
lysiert, zum anderen 7 Tage ins Dunkle gebracht mit ihren unteren Wund- 
flächen in Wasser stehend. Nach dieser Versuchszeit war in den Blättern 
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keinerlei N-Verlust nachweisbar; die Schwankungen des N-Gehaltes 
lagen innerhalb der individuellen Unterschiede der Blatthälften. Im 
Wasser waren nur 0,7 mg Stickstoff nachweisbar auf 30—40 mg Ge- 
samt-N der Blätter. Diese geringe ausgewanderte N-Menge wird wahr- 
scheinlich aus den verwundeten Zellen stammen. Sie spielt bilanzmäßig | 
keine Rolle, da auch sie noch nicht über den individuellen Versuchs- 
fehler hinausgeht und in gar keiner Beziehung zu den FiscuEerschen Er- 
gebnissen steht. 


B. Über Stiekstoffentbindung!. 


Nachdem es nicht gelungen ist, nennenswerte Auswanderungen von 
Stickstoff aus abgeschnittenen Blättern nachzuweisen, ergibt sich die 
Frage, ob nicht durch Entbindung von molekularem Stickstoff N-Verluste 
im Sinne FiscHErs auftreten können. Im Anschluß an eine Bemerkung 
von Mevıus und DiKUssaR (s. unten) bin ich schon vor Jahren dieser 
Frage experimentell nachgegangen und habe auch Pilze in die Unter- 
suchungen einbezogen. Die soeben erfolgte Veröffentlichung von PEARSALL 
und BILLIMORIA veranlassen mich, meine Ergebnisse bekannt zu geben ?. 

Die ersten, die meines Wissens bei höheren Pflanzen die Erscheinung 
des Stickstoffverlustes beobachtet haben, waren Maz# (2) und Mevıus 
und DrxussaR. Diese ernährten Maiskeimlinge mit Nitriten und beob- 
achteten in den Wurzeln einen erheblichen N-Schwund (bis zu 30%). 
Vor allem nahm dabei der ,,lésliche N“ ab. Ammoniak wurde davon 
nicht betroffen, um so mehr aber der doppelte Amid-N und der Amino-N. 
Die Verff. betonen ausdrücklich, daß diese N-Verluste nicht durch Wurzel- 
schädigungen erklärbar sind, und fahren fort (S. 657): ,,Bei diesen Ver- 
suchen scheint uns doch die Annahme nicht einfach von der Hand ge- 
wiesen werden zu können, daß die durch hydrolytische Spaltung des 
NaNO, freigemachten N,0,-Moleküle es gewesen sind, die unter Frei- 
machung von Stickstoff mit den Aminogruppen der Amide und Amino- 
säuren in Reaktion getreten sind. Es soll versucht werden, durch weitere 
Versuche diese Frage noch zu klären.“ 

Da diesen Veröffentlichungen eine eigentliche Bilanzrechnung fehlt, 
es also noch unklar blieb, in welchem Ausmaße Stickstoffverbindungen 
in den Sproß weitergewandert oder in die Lösung zurückgeströmt sind, 
habe ich schon 1932 diese Versuche kontrolliert; und ich konnte sie be- 
stätigen. Die Veröffentlichung unterblieb, da Mevıus weitere Arbeiten 
über diesen Gegenstand angekündigt hatte. Auf breiterer Grundlage 
wurde dann geprüft, ob Stickstoffentbindung auch bei Ernährung mit 
reduziertem Stickstoff (NH,) oder im intermediären Stoffwechsel, etwa 


1 Ich spreche lieber von Stickstoffentbindung als von Denitrifikation, wenn das 
Freiwerden molekularen (gasförmigen) Stickstoffs gemeint ist. Man heißt ja die 
Stickstoffbindung auch nicht Nitrifikation. 

2 Vgl. K. Moruss: Forschungsdienst 5, 219 (1938). 
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im Zuge des Eiweißabbaues auftreten kann. Alle diese Bilanzversuche 
an höheren Pflanzen wie auch an Pilzen verliefen eindeutig negativ. 
Diese Befunde stehen im Widerspruch zu den Untersuchungen von PEAR- 
SALL und BILLIMORIA. Sie arbeiteten mit abgeschnittenen Blättern von 
Narcissus pseudonarcissus, die längsgespalten zum Teil sofort analysiert, 
zum Teil 60 Stunden in Lösungen von Ammoniumchlorid und Ammonium- 
tartrat gestellt wurden. Dabei beobachteten sie bedeutende N-Verluste; 
die Summe des Stickstoffs von Blättern und Nährlösung war nach dem 
Versuch kleiner als vorher. Sie meinen, daß es sich um N,-Entbindung 
durch eine Reaktion von salpetriger Säure mit Amino-N handeln müsse. 
Sie gelangen so zu der Annahme, daß in den Blättern eine Oxydation 
von Ammoniak stattfinden könne. Eine solche Beobachtung stand 
bisher aus oder war unsicher und erscheint durch diese Untersuchungen 
ebenfalls noch nicht gesichert (vgl. EGGLETON). Im Rahmen unserer 
Analysen gelang es nie, N,-Verlust bei Ammoniumsalzernährung zu re- 
gistrieren. Wir können somit die englischen Angaben nicht bestätigen. 
Wieweit diese Verluste trotzdem zu Recht bestehen könnten und wieweit 
sie gleichzeitig die Fıscherschen Ergebnisse zu erklären imstande sind, 
entzieht sich unseres Urteils. Es bleibt zunächst auffällig, daß PzarsaLL 
und BrLLIMORIA bei Ernährung mit Harnstoff, Asparagin und Alanin 
keinen N-Verlust feststellen konnten. 

Nach unseren ersten Ergebnissen mit reduziertem Stickstoff be- 
schränkten sich unsere Versuche darauf, zu prüfen, in welchem Ausmaße 
und bei welchen Pflanzen Ernährung mit oxydierten Stickstoffverbin- 
dungen zu Stickstoffentbindung führt. 

Zur Beantwortung dieser Frage genügen Bestimmungen des Gesamt-N 
in der Nährlösung und in der Versuchspflanze. Wegen der Gegenwart 
von oxydiertem Stiekstoff ist eine besondere Vorsicht bei der Wahl der 
Methode für den KJELDAHL-Aufschluß am Platze. Die gewöhnlichen 
Reduktionsmethoden (z. B. Phenolschwefelsäure und Zinkstaub) erwiesen 
sich als nicht sicher genug. So zog ich den umständlicheren Weg vor, 
zunächst im alkalischen Medium mit Devardalegierung (bei 30—40°) zu 
reduzieren, wobei durch eine Vorlage mit Schwefelsäure oder durch Ein- 
hängen säuregetränkter Glaswolle oder durch Aufsatz von säuregefüllten 
Absorptionsröhrchen jedes Entweichen von NH, verhindert wird. Nach 
vollständiger Reduktion wird zunächst ohne Öffnung des Kolbens zum 
Reaktionsgemisch vorsichtig Schwefelsäure gegeben und dann wie üb- 
lich mit CuSO, und K,SO, zerstört. Auf diesem Wege gelangt man zu 
recht guten Ergebnissen. Bei Nitriternährung muß die Lösung getrennt 
von der Pflanze verarbeitet werden. Wird das Blatt in Gegenwart von 


"Nitrit zerrieben, so kann infolge des Gehaltes an Aminosäuren oder Am- 


moniak bei genügend hoher Acidität Stickstoffgas entweichen. Zudem 
empfiehlt es sich, da salpetrige Säure eine schwache Säure ist und die 
Stickoxydlösungen einen hohen Dampfdruck haben, in das Reaktions- 
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gefäß gleichzeitig mit KOH getränkte Glaswolle zu hängen, um ge- 
ringen Stickoxydverlust zu unterbinden. 


1. Untersuchungen an höheren Pflanzen. 


Wir haben sowohl mit Keimpflanzen als auch mit abgeschnittenen 
Blättern gearbeitet. Bei den Keimpflanzenversuchen (1933, Halle, Bo- 
tanisches Institut) folgten wir den Angaben von Mevıus und Drxussar. 
Weizen und Mais wurde in Nährlösungen nach PRIANISCHNIKOW vor- 
kultiviert, bis die Pflänzchen eine Sproßlänge von rund 10 cm erreicht 
hatten. Dann wurden je 2 Portionen zu 100 bzw. 25 Pflanzen analysiert, 
um den analytischen Fehler und die individuelle Schwankung des Materials 
zu ermitteln und den Kontrollwert festzustellen. Die sorgfältig ausge- 
wählten Versuchspflanzen kamen in neue PRIANISCHNIKOW-Lésung, die 
als N- Quelle NH,CI (0,003 mol) oder Ca(NO,), (0,0015 mol) oder Ca(NO,), 
(0,0015 mol) enthielt. Das py der Lösungen wurde auf 6,8 abgestimmt. 
Die Lösungen enthielten somit auf 4 Liter 168 mg N. Die Pflanzen ver- 
blieben 5 bis 7 Tage bei guter, aber diffuser Beleuchtung auf den Lö- 
sungen, wobei paraffinierte Gazenetze Verwendung fanden, die über 
flachen, nur 3cm tiefen Glasschalen direkt auf der Nährlösung lagen, 
so daß die Wurzeln die Lösung unbedingt gut ausnutzen konnten. Dann 
wurden Nährlösungen und Pflanzen getrennt mit Devardalegierung 
reduziert und gemeinsam der KJELDAHL-Bestimmung unterworfen. Der 
von uns benützte Weizen zeigte ein Korngewicht 100 = 4,1 g, einen.N- 
Gehalt 100 Körner = 72 mg; der Mais: Korngewicht 100 = 36,2 g; 
N in 100 Körnern 700 mg. Die Kulturen waren nicht steril. 

Nach 7 Tagen waren sowohl die Weizen- als auch die Maispflanzen 
etwas geschädigt. Die Blätter zeigten keine volle Turgeszenz. Theo- 
retisch müßte der Gesamt-N von Pflanzenmaterial (140—150 bzw. 310 
bis 320 mg) und Nährlösung (168 mg) in den Weizenversuchen 308—318, 























Tabelle 1. 
100 Weizenpflanzen 25 Maispflanzen 
allein Nahrlösung Verlust | allein Nanriösung Verlust 
(errechnet) (errechnet) 
Sofort 141,5 309,5 311,7 479,7 
147,9 315,9 320,1 488,1 
Auf 5 Tage 320,7 ~0 492,2 0 
NHCl | 7 „ 307,1 0 471,8 ~0 
Auf 5 Tage 311,3 0 472,2 0 
CaNO,,| 7 „ 308,7 ~0 488,1 ~0 
Auf 5 Tage 248,1 60—70 423,7 60—70 
230,1 80—90 403,1 80—90 
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in den Maisversuchen 478—488 betragen. Daraus ergeben sich die Ver- 
lustberechnungen. In den NH,Cl und Ca(NO,),-Kulturen entsprechen 
die Gesamt-N-Werte ungefähr den theoretischen. In den Nitritkulturen 
sind jedoch erhebliche N-Verluste festzustellen. Sie schwanken zwischen 
60 und 90 mg. Ihr Übereinstimmen im Weizen- und Maisversuch ist 
sicherlich zufällig. 

Die Kulturen konnten nicht steril angesetzt werden, eine bakterielle 
Mitwirkung kann deshalb nicht mit Sicherheit abgelehnt werden, obwohl 
ich ihr keine sonderliche Bedeutung bei der geringen Versuchsdauer zu- 
schreiben möchte. Andererseits zeigten die Wurzeln bei Nitritgabe Schädi- 
gungen an den Spitzen; die Wurzelenden wurden zum Teil abgeworfen. 
Jedoch entwickelten sich neue Seitenwurzeln, die resistent blieben. Bei der 
Größe der beobachteten N-Verluste kann man diese nicht auf eine Reaktion 
des in den abgestorbenen Wurzelteilen löslich gewordenen organisch 
gebundenen Stickstoffs mit Nitrit zurückführen. Die geringe Azidität 
der Nährlösung gestattet im übrigen kaum den spontanen Ablauf der 
N,-Entbindung; denn diese setzt erhebliche Säuregrade voraus. 

Da sich in den Versuchen Nitrat und Nitrit sehr verschieden verhalten, 
schließen wir, daß in intakten Pflanzen die Reduktion des Nitrates so 
schnell über die Nitritstufe hinausläuft, daß es zu einer Reaktion von 
Nitrit mit aminischem Stickstoff gar nicht kommen kann, wobei örtliche 
Trennungen der reagierenden Stoffe noch mitwirken mögen. 

Bei der langen Dauer der Keimlingsversuche und den möglichen 
Schädigungen der Pflanzen kann auf diesem Wege eine weitere Auf- 
klärung des Mechanismus der N,-Entbindung nicht erwartet werden. 
Nach den bisherigen Erfahrungen mit der Vakuuminfiltrationsmethode 
(MorHes 3) waren bei Blättern klarere Ergebnisse zu erwarten. Wir 
arbeiteten mit Tabak und Bohnen nach der Blatthälftenmethode. Die 
Versuchshälften von bestimmtem Gewicht wurden mit einer Lösung von 
bekanntem N-Gehalt infiltriert, abgespült und zunächst im Laboratorium 
im diffusen Tageslicht an der Luft, bis sie ihr Ausgangsgewicht erreicht 
hatten, später unter einer verdunkelten feuchten Glocke bei guter Sauer- 
stoffversorgung aufgehängt. Die Versuche dauerten 24 Stunden. 


Tabelle 2. 


Kontrolle Versuch 








Außenlösung | Blatt, | Summe je = Blatt | Summe] Differenz 





cm’ | mgN | mgN | mgN] cm’ | mgN | mgN mg N 





Phaseolus | KNO, | 200 | 548,4] 74,0 | 622,4 | 537,6 | 84,2 | 621,8} — 0,8 
” KNO 150 | 411,3 | 86,3 | 497,6 | 399,4 | 98,4 | 497,8! + 0,2 


NH,CI | 150 |428.2| 69,3 | 497,5 | 419,6 | 76,5 | 496,1] — 1,4 
KNO, | 150 | 408.3 | 72,4 | 480,7 | 402,0 | 68.3 | 470,3 | — 10,4 
KNO, | 150 | 408.3] 84.2 | 492,5 | 404.1] 81,6 | 485,7| — 6,8 


























Nicotiana | KNO, | 200 | 544.4| 87.5 | 631.9 | 531.2] 79,4 | 610,6 | — 21,3 
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Das wichtigste und sicherste Ergebnis des Versuches ist, daß bei Nitrat 
und Ammoniumsalzinfiltration kein N-Verlust zu beobachten ist. Die ge- 
ringen Schwankungen liegen bei der großen Gesamt-N-Menge im Rahmen 
des analytischen Fehlers. In diesem Sinne sind auch die Befunde von 
MAZÉ (2) zu werten, der bei Nitriternährung gasförmigen Stickstoff auf- 
treten sah, bei Nitraternährung nicht. Allein die Nitritkulturen zeigen 
Verluste, namentlich bei den Tabaksblättern. Bei der Bohne kommen auf 
rund 70 mg Gesamt-N, die etwa 10g Frischgewicht entsprechen, 6,8 
bis 10,4mg N,-Verlust. Die fraktionierte Analyse des Blattmaterials 
läßt einen Gehalt von 6—8 mg Amino-N auf 70 mg Gesamt-N ermitteln. 
Die unten noch weiter gestützte Annahme, daß die N,-Entbindungen 
nur nach dem Schema 


HNO, + RNH, —— N, + H,0 + ROH 


ablaufen kann, steht zu diesen Befunden nicht in Widerspruch, da maxi- 
mal doppelt soviel Stickstoff entbunden werden kann, als in Form von 
Ammoniak und «&-Aminosäuren vorhanden ist. 

Leider müssen aber auch gegen diese Versuchsanstellung Bedenken 
geäußert werden. Sind junge Blätter schon sehr empfindlich gegenüber 
einer plötzlichen Überschwemmung mit einer — 0,1 mol Lösung von 
KNO, und NH,Cl, so zeigen sich bei Nitrit-Gabe noch Schädigungen, 
wenn man die Konzentration auf 0,05 und 0,025 mol herabdrückt. Das 
wird deutlich, wenn die Versuchsdauer über 24 Stunden hinaus ver- 
größert wird. Schädigungen können aber zu unkontrollierbaren sekun- 
dären Reaktionen führen (Eiweißabbau usw.), die jede Bilanz trüben. 
Es muß damit gerechnet werden, daß bei Anhäufung von Ammoniak 
dies ohne Bindung als Aminosäure mit Nitrit direkt zu reagieren vermag. 

Die Blätter enthalten allerdings nach dem Versuch nur noch Spuren 
von «-Aminosäuren; diese müssen also verschwunden sein. Jedoch kann 
nicht entschieden werden, ob dieses Verschwinden durch Reaktion mit 
Nitrit erst beim Zerreiben des Blattes oder schon vorher erfolgt ist. 

Nachdem diese Versuche beendet waren, erschien die Arbeit von 
PEARSALL und BILLIMORIA. Sie hatten Narzissenblätter mit den basalen 
Teilen in die Nährlösungen gestellt und bei Nitrat- und Ammoniumsalz- 
Gabe N,-Verluste in recht gesetzmäßiger Weise beobachtet. Diese Ergeb- 
nisse standen im Widerspruch zu den unseren. Deshalb haben wir unsere 
Versuche wiederholt und sind der Versuchsanstellung der englischen 
Autoren weitgehend gefolgt. Wir benützten die Blätter von Phaseolus 
multiflorus, von Hippeastrum und Agapanthus. Bei der Bohne wurden die 
gegenständigen Primärblätter a's Kontroll- und Versuchsmaterial ver- 
wendet, die linealen Monokotylenblätter wurden sorgfältig längs halbiert 
und gewogen. Die Versuchsblätter bzw. -hälften standen mit dem Stiel 
oder mit dem basalen Teil der Spreite 2 cm tief in den Versuchslösungen. 
Diese waren rund 0,1 mol; ihr N-Gehalt wurde bestimmt. 
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Die Ergebnisse dieser Versuche sollen nur zum Teil wiedergegeben 
werden, da sie ganz einheitlich ausfielen. Bohnenblätter, die bei Benutzung 
von genügend viel Material zum Ausgleich der individuellen Schwan- 
kungen die exakteste Versuchsanstellung garantieren, zeigten bei KNO,, 
Ca(NO,), und NH,Cl-Ernahrung keinerlei N,-Verlust. 

Bei Hippeastrum aulicum war die individuelle Schwankung im N- 
Gehalt bei gleichschweren Blatthälften in Einzelfällen fast 10%. Es 
mußte deshalb eine sorgfältige Auswahl von gleichmäßig entwickelten 
Blättern erfolgen. In der folgenden Übersicht sind die Ergebnisse eines 
Nitratversuchs dargestellt; der Gesamt-N ist immer in absoluten Werten 
mitgeteilt. 

Tabelle 3. Hippeastrum aulicum. 





Kontrolle | 1. Blatthälften 8,8g Fr.-Gew. 15,1mg Gesamt-N 
KNO, 50 cm? 68,7 mg Gesamt-N 
Summe | 83,8 mg Gesamt-N 


2. Blatthälften | 8,8 g + 50 cm? KNO, sofort} 83,0 mg Gesamt-N 
N-Verlust : 0,8 mg 


Versuch Sofort: 1. Kontrollhalften 

14,0 g + 50 cm? KNO, = 95,5 mg Gesamt-N 
3 Tage Licht: 2. Versuchshalften 

13,2 g + 50 cm? KNO, = 94,5 mg Gesamt-N 


Sofort: 1. Kontrollhälften 
14,3 g + 50 cm? KNO, = 90,3 Gesamt-N 
3 Tage dunkel: 2. Versuchshalften 
13,5 g + 50 cm? KNO, = 89,8 mg Gesamt-N 


Aus diesen Analysen ergibt sich ebenfalls, daß bei Hippeastrum Nitrat- 
und Ammoniumsalzgaben zu keinerlei nachweisbaren N-Verlusten führen. 
Die Abweichungen der Versuchsportionen bleiben innerhalb des indivi- 
duellen Fehlers. 

In derselben Weise wurden Versuche mit jungen Blättern der Liliacee 
Agapanthus umbellatus angestellt. Hierbei führte die Ernährung mit K NO, 
und NH,Cl zu keinerlei N-Verlust. Bei KNO,-Gabe war bei 26,8 Blatt-N 
und 126 mg Lösung-N ein Defizit von 5 mg gegenüber der Kontrolle 
festzustellen. 

Wir haben damit in keinem einzigen Falle bei gesunden Keimlingen 
und bei gesunden grünen Blättern im Zuge der Nitrat- und der Ammonium- 
salzernährung den Nachweis einer N,-Entbindung durch Defizite im Ge- 
samt-N führen können. Damit wollen wir nicht sagen, daß die Ergebnisse 
von PEARSALL und BizLLIMORIA falsch sind. Sie können jedoch keine 
allgemeine Bedeutung haben. Wie nur selten und dann meist infolge 
von Ernährungsstörungen (Kohlenhydratmangel, Sauerstoffmangel) Nitrit 
in grünen Pflanzenteilen nachweisbar ist, so erscheint auch die Ent- 
bindung von molekularem Stickstoff auf jene Sonderfälle beschränkt 
zu sein. Wenigstens gilt das für die höheren intakten Pflanzen. Ab- 
lehnender stehe ich jedoch den Angaben der englischen Autoren über 
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Stickstoffverluste bei Ammoniumsalzernährung gegenüber, vor allem 
soweit die Deutung dieses Ergebnisses eine Oxydation von Ammoniak 
zur salpetrigen Säure voraussetzt. Hierfür gibt es bisher keinerlei 
Analogiefälle, wenn wir von der spezialisierten Leistung der Nitrifizierer 
absehen. Ich habe im Jahre 1935 in mehr als 100 Kulturen von ver- 
schiedenen Mikroorganismen Stickstoffbilanzen im Ammoniakernährungs- 
versuch aufgestellt und niemals einen Stickstoffverlust festgestellt, der 
sich nicht im Kontrollversuch als Analysenfehler entpuppt hätte. 


2. Pflanzenbrei und Preßsäfte. 


Von Dittrich u.a. ist die unvollständige Reduktion von Nitrat 
und die gleichzeitige Anreicherung von Nitrit in Pflanzenpreßsäften 
studiert worden. Solches Material gab die Möglichkeit, den Mechanismus 
der N,-Entbindung näher zu studieren. Wir arbeiteten mit Kartoffel- 
knollen und Bohnenblättern. Diese Organe wurden in der Mühle unter 
Zusatz von Wasser feinst zerrieben und dann entweder direkt (Pflanzen- 
brei) oder nach Sedimentation der gröbsten Partikel in der Form der 
dekantierten noch trüben Flüssigkeit (,‚Pflanzensaft‘‘) verwendet. Alle 
Versuche wurden in abgeschlossenen Kolben durchgeführt, die ein mit 
H,SO, beschicktes Absorptionsrohr zum Auffangen etwa entweichenden 
Ammoniaks trugen, und in deren Luftraum ein Glaswollbausch hing, 
der mit KOH getränkt war, um entweichende Stickoxyde aufzufangen. 


Tabelle 4. Nitrit und Pflanzenbrei. 























mg N 
Material Anal 7 
tips bd pee À Theorie yon Verlust 
Dünnflüssiger |a. 100 cm? Brei enthalten mg N | 17,2 
Kartoffelbrei |b. 50cm? KNO, „ BU D. 
Pa = 7,2 c. 50cm? Alanin „, bo ce ABA 
a+b nach 2 Tagen 89,3 | 90,0 | — 0,7 
a+b+e, 2 „ 152,7 | 149,8 2,9 
Py = 3,8 a+b nach 2 Tagen 89,3] 85,2 4,1 
a+b+c, 2 „ 152,7 | 129,1 23,6 
a+b+c „ 2 „ 152,7 | 121,8 30,9 
Bohnenblattbrei | a. 100 cm? Brei enthalten mg N | 48,3 
Pa = 6,9 b. 50cm? KNO, _,, << haa 
c. 50cm? Alanin _,, » 99 | 68,6 
d 50 cm? NH,Cl ” ” ” 62,1 
a+b nach 2 Tagen 120,4 | 116,9 3,5 
a+b+c „ 2 „ 189,0 | 183,2 5,8 
Pa = 3,9 a+b nach 2 Tagen 120,4 | 106,5 13,9 
a+b+c „ 2 „ 189,0 | 158,2 30,8 
a+b+d „ 2 „ 182,5 | 162,1 20,4 
Kartoffelbrei a+b+e 152,7 
wie oben, aber a+b+e nach 2 Tagen 131,9 20,8 
erhitzt 
Pu = 3,7 
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Dem Reaktionsgemisch wurde ein linsengroßes Stück Kampfer zuge- 
setzt, um Bakterien fern zu halten. Die Analyse auf Gesamt-N nach 
KJELDAHL geschah wie oben nach erfolgter Reduktion mit Dewarda- 
Legierung. Die Ergebnisse sind in allen Fällen recht klar. 

Nitritzusatz in neutralem oder schwach alkalischem Medium führte 
zu keinem nennenswerten N-Verlust. Wurde Alanin (oder auch Leuein) 
zugefügt, trat ebenfalls kein deutliches N-Defizit auf. In sauren Lö- 
sungen führte Nitrit allein schon zu geringen N-Verlusten. Die Verluste 
wurden erheblich gesteigert durch Zugabe von Alanin und von Ammonium- 
salzen. Wurde der Kartoffelbrei kurz auf 100° erhitzt, so trat bei saurer 
Reaktion der N,-Verlust dennoch auf. Da die absolute Menge des Ver- 
lustes ohnehin von Versuch zu Versuch erheblich schwankte (Temperatur- 
unterschiede), kann nicht mit Bestimmtheit gesagt werden, ob das Er- 
hitzen die Aktivität des Breies verringerte. Werden KNO, und Alanin 
bei niederem py ohne Pflanzensaft zusammengebracht, tritt ebenfalls 
eine Stickstoffentbindung auf. 

Aus diesen Versuchen schließen wir, daß der N- Verlust zustande kommt, 
wenn Nitrit mit «-Aminosäuren oder mit Ammoniak bei saurer Reaktion 
des Mediums reagiert. Hierbei handelt es sich offenbar nicht um eine 
fermentative Reaktion, wenn es auch möglich ist, daß spezifische Oberflächen 
den Vorgang intensivieren können. Das bereits oben mehrfach genannte 
Schema 

HNO, + R- NH, ——~ N, + ROH + H,0 
trifft offenbar das Wesen dieser Umsetzung; auch die Notwendigkeit 
einer hohen Wasserstoffionenkonzentration spricht dafür. Zur Sicherung 
unserer Annahme versuchten wir den Stickstoffverlust direkt durch eine 
Gasanalyse zu fassen. In das Reaktionsgefäß einer VAN SLYKE-Apparatur 
brachten wir im gleichen Verhältnis wie im obigen Versuch Kartoffelbrei, 
KNO, und Alanin bei einem px von 3,8. Das über dem Reaktionsgemisch 
befindliche Gas war CO,-freie Luft, ihrem Volumen nach bekannt. Nach 
zweitägigem Versuch waren im Gemisch 8 mg N verschwunden, das Gas 
hatte aber nach Waschen mit alkalischem Permanganat eine Volum- 
vermehrung um rund 6 cm? erfahren; auf Stickstoff berechnet ergibt das 
etwa 7,5mg. Daß es sich wirklich um Stickstoff handelte, ergab ein 
weiterer Versuch, in dem der Gasraum mit Sauerstoff beschickt wurde, 
der 1% N enthielt. Nach dem Versuch wurde das gesamte Gas mit al- 
kalischem Permanganat und alkalischer Pyrogallollösung gewaschen und 
dann gemessen. Es verblieben in diesem Versuch 8,5 em? Gas, das nur 
Stickstoff sein konnte, da Stickoxyde, Sauerstoff, Kohlendioxyd durch das 
Waschen völlig absorbiert werden mußten und Wasserstoff nicht in Frage 
kommt. Damit ist der sichere Beweis geliefert, daß der N-Verlust im Kar- 
toffelbrei in Gegenwart von Nitrit und Alanin auf N,-Entbindung beruht. 

Es handelt sich hierbei also im Prinzip um denselben: Vorgang, der im 

Laboratorium zur Darstellung von reinem Stickstoff genützt wird, wenn 
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man NH,NO,-Lösung erhitzt. Diese Reaktion läuft auch bei gewöhn- 
licher Temperatur mit genügender Geschwindigkeit ab, wenn für eine 
hohe Azidität des Mediums Sorge getragen wird. 

Nun gingen wir dazu über, die N,-Entbindung in nitrathaltigen Pflanzen- 
säften zu studieren. Alle Versuche wurden mit verdünntem Kartoffel- 
brei angestellt. Die Ergebnisse: In neutralen bzw. schwach alkalischem 
Medium sind die N-Verluste selbst in Gegenwart von Alanin gering. 
Bei saurer Reaktion treten N-Verluste in fast klarem, von Zellstrukturen 
befreitem Kartoffelsaft kaum auf, in an Zellstrukturen reichem Saft 
aber in erheblichem Ausmaße. Wir erklären uns diese Ergebnisse fol- 
gendermaßen: Zur N,-Entbindung ist Nitrat an sich unbrauchbar; es 
muß erst zu Nitrit reduziert werden. Diese Reduktion erfolgt nach 
DiTTRicH optimal bei py = 7,6. Beischwach alkalischer Reaktion verläuft 
jedoch die Umsetzung von Nitrit mit Ammoniak nicht. Hohes py 
schafft also Nitrit, aber keinen molekularen Stickstoff, niederes py er- 
möglicht wohl die N,-Entbindung, schafft aber nicht das dazu nötige 
Nitrit herbei. In an Zellstrukturen reichem Saft ist vielleicht eine ge- 
nügende Inhomogenität des Materials vorhanden, die an verschiedenen 
Orten eine unterschiedliche Azidität ermöglicht, d. h. hier die Reduktion 
und dort die N,-Entbindung gestattet. 

Zur Prüfung dieser Annahme ließen wir zunächst fast klaren Kar- 
toffelsaft (22,4 mg N) 2 Tage mit Nitrat (141,7 mg N) reagieren bei 
einem pg von 7,5, säuerten dann mit Asparaginsäure (67,4 mg N) an 
und ließen das Gemisch wiederum 2 Tage in Gegenwart von Kampfer 
stehen. Es zeigte sich dann ein erheblicher N-Verlust (12,4 mg). 

In nitrathaltigen Säften tritt also nur dann ein wesentlicher N-Verlust 
auf, wenn zunächst die Möglichkeit zur Reduktion und dann erst die 
zur N-Entbindung gegeben ist. Die extrem verschiedene pz- Abhängigkeit 
der Reaktionen erschwert ihr gleichzeitiges und damit überhaupt ihr 
häufiges Vorkommen. In der lebenden Zelle liegen zweifellos die Bedin- 
gungen zur N,-Entbindung günstiger, da sowohl im Plasma selbst als 
auch zwischen Plasma und Zellsaft Reaktionsorte verschiedener Azidität 
gegeben sind. Wenn nach den oben mitgeteilten Untersuchungen an 
lebenden Geweben N,-Verluste bei Nitrat-Ernährung dennoch selten sind, 
so liegt das wohl daran, daß die Nitratreduktion schnell über die Nitrit- 
stufe hinaus geht, so daß Nitrit gar nicht zur Reaktion mit aminischem 
Stickstoff gelangen kann. In geschädigten Zellen und in Pflanzensäften 
ist diese vollständige Reduktion des Nitrates jedoch gehemmt, Nitrit 
tritt auf, und die Entbindung ist leichter möglich. 


3. Untersuchungen an Schimmelpilzen. 

Da der Nachweis von Nitritbildung im Zuge der Nitratreduktion 
durch KoSTYTScHEW u. a. für Schimmelpilze erbracht worden ist, haben 
wir bei ihnen die Verhältnisse eines N-Verlustes besonders überprüft. 








Stickstoffbilanz und Stickstoffverlust. 611 


Im Grunde haben bereits KostytscHEw und TswETKowA Material hierzu 
beigetragen. Obwohl ihre Methode der fertigen Pilzdecken exakte Bilanz- 
rechnungen nicht ermöglicht, ergibt eine Überprüfung ihrer Analysen, 
daß sie bei Nitrat- und Nitrit-Ernährung N-Verluste erlitten haben 
müssen; die Autoren gehen allerdings nicht selbst darauf ein. 

In den hier mitgeteilten Versuchen enthält die Nährlösung auf 1 Liter 
Leitungswasser 0,5 g MgSO,, 0,1 g CaCl,. Dazu kommen 1 g KH,PO, 
oder 1,2 g K,HPO,. Genügt die hierdurch erreichte py-Abstufung nicht, 
wird durch KOH oder CaCO, eine weitere Alkalisierung durchgeführt. 
Mit Ausnahme von Aspergillus flavus, der 4% Fruktose erhält, ist bei 
allen Kulturen Rohrzucker (8%) die C-Quelle. Mucor und Penicillium 
erhalten außerdem 5 cm? Hefekochsalz (10%) auf 100 cm? Nährlösung. 
Die N-Quelle ist in allen Fällen 0,02 mol KNO, oder KNO,. Alanin 
und Asparaginsäure werden ebenfalls als 0,02 mol Lösung gegeben. Im 
allgemeinen wird mit 100 cm? Nährlösung gearbeitet. Alle Versuche be- 
ginnen mit der Sporenaussaat und werden im Thermostaten bei 30—32° 
durchgeführt. Wird auf KNO, in saurem Medium kultiviert, so wird ein 
mit NaOH getränktes Filterpapier oder Watte in den Kulturkolben 
gehängt, um entweichende Stickoxyde aufzufangen. In der Tabelle be- 
deutet theoretischer Gesamt-N die Menge, die durch Kontrollanalyse 









































Tabelle 5. 
Gesamt-N Ver- 
u noms h Ten 
N-Quelle angs |+n, € nac Ver- 

om [*heore"| sofort | Wer | Yan | „im, 
KNO, als | 269!184] 85] 5 
KNO, 5,1 [28 | 27,5 | 17,1 | 104 | 7 

19,9 | 65 | 5] 
KNO, 6,9 | 28 | 26,4 | 18,2 | 82] 7 

16,9 | 95 | 10/ 
KNO, + Alanin 6,2 | 56 | 53,8 | 25,6 | 28,2 | 10 
Aspergillus KNO, + Asparagin |~5 56 34,7 | 24,8 | 9,9 5 
niger KNO, 5,2 | 28 |27,3]250] 23] 5 
KNO, 7,0 | 28 | 27,8 | 24,1 | 2,7 | 10 
KNO, 8,2 | 28 |27,4 | 24,8 | 2,6 | 15 

KNO, + Alanin 62 [56 |548 1513) 35) 51 

a re ae > 8 | 48,9 | 5,9 | 10j 
Dasselbe 6,2 [224 1221,2 [215,5 | 5,7 | 10 
KNO, + Asparaginsäure |~5 56 55,1 | 52,7 2,4 | 10 
devercill KNO, 5,2 [28 | 27,3 | 26,1 | 12 | 15 
cr mma KNO, 8,2 | 28 | 27,4 | 25,2 | 2,2 | 15 
flaous KNO, + Alanin 62 | 56 | 548] 496 | 5.2 | 15 
Penicillium KNO, 6,9 | 30,1 | 29,2 | 25,6 | 3,6 | 20 
expansum { KNO, + Alanin 6,5 | 58,1 | 56,5 | 51,2 | 5,3 | 20 
KNO, 7,2 | 28,9 | 26,9 | 17,9 | 9,0 | 15 
Mucor KNO, + Alanin 6,2 | 56,9 | 53,8 | 42,1 | 11,7 | 15 
racemosus KNO, 5.2 | 28.9 | 27.3 | 24,3 | 3,0 | 15 
KNO, + Alanin 6,2 | 56,9 | 54,8 | 47,1 7,71 15 
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der Lösungen errechnet worden ist, „sofort‘‘ bedeutet nach Hitzesterili- 
sation vor der Sporenimpfung. Die Verluste werden auf den ,,Sofort-Wert“‘ 
und nicht auf den theoretischen Wert bezogen. 

Das Wachstum der Kulturen zeigte einen erheblichen, hemmenden Ein- 
fluß des Nitrits namentlich bei saurer Reaktion (vgl. Mevıus). Darauf 
ist wohl auch die fast giftige Wirkung der Asparaginsäure bei Gegenwart 
von KNO,, zurückzuführen und auch die von OHutsukı beschriebenen 
Effekte verschiedener KH-Ernährung in Gegenwart von Nitrit finden 
zum Teil in der verschieden starken Säurebildung ihre Erklärung. Es ist 
aber beachtlich, wie schnell Aspergillus sich an das Nitrit auch bei nied- 
rigem py „gewöhnt“. Das zunächst langsame Wachstum holt plötzlich 
schnell auf. 

Stickstoffverluste in Gegenwart von K NO, treten bereits bei der Sterili- 
sation auf, namentlich wenn Aminosäuren zur Verfügung stehen. Aus 
diesem Grunde haben wir auch einen Versuch durchgeführt, bei dem die , 
Sterilisation durch Filtration (Srrrz-Filter) geschah. Die Ergebnisse 
waren dieselben. Die N-Verluste vergrößern sich während des Pilzwachs- 
tums bis zu Werten von 50% des Gesamt-N; die Rolle der Aminosäuren 
ist deutlich. Doch auch ohne sie führt Nitrit zum Stickstoffdefizit. Die 
Reduktion zu Ammoniak oder die Assimilation zu Aminosäuren liefert 
offenbar schnell genug den zur Entbindung nötigen aminischen Stickstoff. 


Auch die von den Nitratkulturen gelieferten Ergebnisse passen sich 
gut in den durch grüne Pflanzen und Preßsäfte gegebenen Rahmen ein.‘ 
Da Schimmelpilze intermediär häufig Nitrit bilden (vgl. LAURENT, 
Kossowıcz, KOSTYTSCHEW, KLEIN und KıssEr) und dieses in das Sub- 
strat ausscheiden, dazu auch Aminosäuren anreichern und das Substrat 
ansäuern können, brauchen die gelegentlich bedeutenden N-Verluste 
nicht zu überraschen. Auf dieselbe Weise angesetzte Kulturen erb- 
gleicher Pilzherkünfte verhalten sich quantitativ keineswegs gleich. In 
dem Ausmaße des N-Verlustes wurden große Schwankungen beobachtet, 
die unerklärt blieben, weil wir dieser für unsere Fragestellung weniger 
wichtigen Tatsache nicht weiter nachgingen. Vielleicht spielt die Sauer- 
stoffversorgung der Kulturen eine bedeutende Rolle, da sie sowohl die 
Reduktion des Nitrates wie die Ansäuerung des Mediums sehr beeinflußt. 
Es muß noch betont werden, daß wir ebenso Kulturen ohne jeden Stick- 
stoffverlust fanden. Solche Unregelmäßigkeiten sind auch beim Auftreten 
von intermediärem Nitrit von WARBURG, KOSTYTSCHEW, PRIANISCH- 
NIKOW (2) usw. beobachtet worden. 


4. Untersuchungen an Hefe. 


Endlich haben wir noch Ober- und Unterhefen auf ihre Fähigkeit zur 
N-Entbindung untersucht. Nitrit führte in saurem Medium zu erheblichen 
Gärhemmungen und großen N-Verlusten. Nitrat rief N,-Verlust vor allem 
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in Gegenwart von reduzierten organischen Schwefelverbindungen hervor 
(Sulfhydrilkörper: Cystein, Thioglukose). Zwischen der Reduktion des 
Nitrates und der Oxydation von — SH zu — S — S — und = SO, be- 
stehen enge Zusammenhänge, auf die wir an anderem Orte zurück- 
kommen werden. 

Das Freiwerden von N, aus Hefepreßsaft bei Zugabe von KNO, beob- 
achteten bereits BUCHNER und Rapp. 


5. Schlußbetrachtungen. 

Irvine und HANKiINsON haben bereits vor 30 Jahren gezeigt, daß 
Elodea in einer Lösung von Nitrat und «-Aminosäure die Produktion 
von gasförmigem Stickstoff veranlaßt. Die Möglichkeit bakterieller Wir- 
kung war allerdings nicht ausgeschlossen. EGGLETON wies dann auf 
N-Verluste in grünen Blättern im Zuge der Nitratreduktion und in- 
folge der Nitritbildung hin. 

Wenn nun PEARSALL und BirLımorsa ähnliche Erscheinungen bei 
Chlorella und Narcissusblättern in noch größerem Ausmaße finden, ge- 
winnt man den Eindruck, daß es sich hierbei um eine verbreitete und 
damit auch ökonomisch bedeutsame Reaktion handelt. 

Unsere eigenen Versuche legen aber dar, daß bei gesunden grünen 
Pflanzen oder Pflanzenteilen die N-Verluste selten sind. In Pilzkulturen 
und in Preßsäften können sie jedoch als eine normale Erscheinung be- 
zeichnet werden. 

Alle Versuche sprechen dafür, daß die von Irvine, MEvıus, EGGLE- 
TON und PEARSALL gegebene Deutung, daß N-Verluste auf Freiwerden 
von molekularem Stickstoff zurückzuführen sind, zu Recht besteht. Die 
Reaktion genügt dem Schema: 


HNO, + R-NH, = N, + ROH + H,0. 


Nitrit und aminischer Stickstoff sind Voraussetzung für diese Reaktion. 
Wir konnten in allen Fällen N,-Entbindung nur dann beobachten, wenn 
oxydierter Stickstoff zur Verfügung stand. Niemals haben wir solche Ver- 
luste in Ammoniumsalzkulturen festgestellt. Darin weichen unsere Befunde 
von denen PEARSALLs wesentlich ab. 

PEARSALL und BILLIMORIA meinen, daßihre Ergebnisse daraufschließen 
lassen, daß in grünen Pflanzen auch eine Rückoxydation von Ammoniak 
zu salpetriger Säure stattfinden kann. Wir kennen bislang dies Vermögen 
mit Sicherheit nur von den nitrifizierenden Bakterien, die in hohem Grade 
Spezialistensind. Doch bestehen keine grundsätzlichen Bedenken dagegen, 
daß zu ähnlicher Leistung auch andere Pflanzen befähigt sein können 
(vgl. EssLerton). Maz£ konnte in Pflanzenbrei bei Luftzutritt eine Bil- 
dung von Nitrit beobachten; bei Luftabschluß blieb sie aus. BACH wieder- 
holte diese Versuche mit Kartoffelextrakt. Nur nicht erhitztes Material 
gab nach einigen Tagen die Nitritreaktion; in 100 cm? Saft konnten bis 
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zu 4,5 mg nachgewiesen werden. Da auch hierbei der Erfolg nur bei 
Luftzutritt eintrat, schloß BacH auf einen Oxydationsvorgang. Er ver- 
neint die Möglichkeit, daß dieses Nitrit durch Reduktion aus Nitrat 
entstanden sein könnte. Meines Wissens sind diese Versuche nie wieder 
aufgenommen worden. Es blieb unentschieden, ob diese postmortalen 
Vorgänge auch vital ablaufen können und wieweit sie durch Mikroben 
veranlaßt worden sind. Es wäre vor allem zu prüfen, ob das bevorzugte 
Auftreten von Nitrit bei Sauerstoffzutritt die Folge einer unvollständigen 
Reduktion von Nitrat ist. Endlich ist auf die neue Veröffentlichung 
von VICKERY, PUCHER, WAKEMAN und LEAVENWORTH hinzuweisen, die 
in abgeschnittenen Tabakblättern eine auffällige Vermehrung von Nitrat-N 
beobachten. Da ihre Kontrollen z. T. erhebliche Schwankungen im 
Nitratgehalt zeigten, sind die Verff. vorsichtig genug, keine weittra- 
genden Folgerungen aus ihren Ergebnissen zu ziehen und überlassen 
eine Klärung der Erscheinung späteren Untersuchungen. . 

Die Befunde von PEARSALL und BILLIMoRIA verdienen größte Be- 
achtung. Sollten sie bestätigt werden können, ist ein Vorgang aufgedeckt, 
der sowohl theoretisch als auch für die Stickstoffékonomie von weit- 
tragender Bedeutung ist. Für die Rückoxydation von Ammoniak haben 
wir selbst bislang keinerlei Anhaltspunkte finden können, und was die 
Stickstoffentbindung bei höheren Pflanzen im Zuge der Nitratreduktion 
betrifft, so besitzt sie keine universale, ökonomisch wichtige Verbreitung. 
Wir haben sie in gesunden Blättern und Keimpflanzen überhaupt nicht 
fassen können, obwohl wir mit verschiedenen Arten arbeiteten. Nach 
unserer Auffassung ist also das Auftreten von molekularem Stickstoff 
ein Beweis für das Vorhandensein von Nitrit. Ohne Nitrit keine N,- 
Entbindung. Diese Reaktion ist eine natürliche Abfangreaktion. Ihre 
Seltenheit im normalen Stoffwechsel der Nitratreduktion ist von er- 
heblicher Bedeutung für das Verständnis der zellphysiologischen Be- 
dingungen dieses Vorganges. Da wir annehmen, daß Nitrit eine regel- 
mäßige Zwischenstufe der Nitratreduktion ist, kann die Tatsache, daß 
die natürliche Abfangreaktion selten ist, folgende Erklärungen finden: 
Die Azidität am Nitratreaktionsort hindert die N,-Entbindung; oder die 
Affinität der um das Nitrit konkurrierenden Reaktionspartner ist unter 
den jeweiligen Bedingungen des Reaktionsortes, an dem das Nitrit ent- 
steht, für die zu Ammoniak reduzierenden Katalysatoren größer als 
für die zur Entbindung führenden aminischen Gruppen; oder Nitrit- 
orte und Aminorte sind überhaupt getrennt. Zweifellos bedeutet die 
N,-Entbindung vom ökonomischen Standpunkt nicht allein für unsere 
Landwirtschaft, sondern auch für die Pflanze selbst Verlust an wertvollem 
Stickstoffkapital. Biologisch kann demnach dieser Vorgang eine leben- 
sichernde Rolle im Gesamtstoffwechsel spielen. Nitrit ist ein schweres 
Protoplasmagift, seine Entfernung also eine Entgiftungsreaktion. Öko- 
nomisch am besten funktionieren die Reduktion und die Oxydation des 
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Nitrits. Versagen beide, ist der Pflanze ein letztes ‚Ventil‘ gelassen, 
durch N,-Entbindung das Gift zu entfernen. 

Vielleicht müssen in solehem Zusammenhang auch die interessanten 
Beobachtungen von GIESBERGER an Spirillum Itersonii gesehen werden, 
das im Gegensatz zu anderen Spirillum-Arten auch in Anaerobiose zu 
wachsen vermag, sofern ihm Nitrat als Sauerstoffquelle zur Oxydation 
organischer Substanz zur Verfügung steht. Doch ist trotz der Nitrat- 
gabe reduzierter Stickstoff (Ammoniak) als eigentliche N- Quelle für die 
Eiweißsynthese unentbehrlich. Wir vermuten, daß die Reduktion des 
Nitrates nur bis zum Nitrit geht, das nun mit Hilfe von Ammoniak oder 
Aminosäuren entgiftet wird. 


Zusammenfassung. 

1. Abgeschnittene Blätter, welche mit den Stielen oder der Blatt- 
basis im Wasser stehen, geben nur geringe, bilanzmäßig unbedeutende 
Stickstoffmengen an die Flüssigkeit ab. 

2. N-Defizite in höheren und niederen Pflanzen beruhen, sofern das 
Entweichen von gasförmigem, gebundenen Stickstoff (NH,, Stickoxyde) 
verhindert wird, auf der Entbindung von molekularem Stickstoff. 

3. Diese Reaktion setzt voraus: Nitrit, aminischen Stickstoff und 
eine hohe Azidität. Sie erfolgt nach dem Schema 

HNO, + RNH, = N, + ROH + H,0. 

4. Im Zuge der Nitratreduktion spielt bei gesunden höheren Pflanzen 
diese N,-Entbindung keine erhebliche Rolle, da offenbar die Nitritstufe 
zu schnell durchschritten wird. 

5. In Preßsäften- und in Pilzkulturen führt Nitratgabe jedoch zu 
erheblichen N-Verlusten, ein indirekter Beweis der intermediären Bil- 
dung von Nitrit. 

6. Bei Hefe deutet die Rolle von Sulfhydrilkörpern darauf hin, daß 
diese die Nitratreduktion fördern können. 

7. Eine Entbindung von Stickstoff auf Kosten von reduziertem 
Stickstoff war niezu beobachten. Die Rolle der nitrifizierenden Bakterien 
ist vorerst einzigartig. 

8. So unökonomisch die N,-Entbindung auch erscheint, kann sie 
im Leben der Pflanze doch eine Bedeutung gewinnen durch das Entfernen 
von Nitrit, einem starken Zellgift. Die Entbindung wird somit zu einer 
Entgiftungsreaktion. 


Ich danke dem Forschungsdienst für die finanzielle Unterstützung 
und Fräulein Studienreferendar G. ARNOLD für die Hilfe bei den Analysen. 


Planta Rd. 28. 40 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


DER EINFLUSS VON LICHT UND DUNKELHEIT 
AUF WURZELBILDUNG UND WURZELWACHSTUM!. 


Von 
GÜNTHER SEGELITZ. 


Mit 14 Textabbildungen (16 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 12. Juli 1938.) 


A. Einleitung. 


VAN OVERBEEK (1933) kam auf Grund seiner Untersuchungen als 
erster zu der Feststellung, daß bei jungen dikotylen Keimpflanzen zwei 
Wuchsstoffquellen vorhanden seien: Der Reservewuchsstoff im Samen 
und der von den ergrünten Kotyledonen am Licht neu gebildete. Er 
arbeitete mit Rettichkeimlingen, welche, im Dunkeln gezogen, anfangs 
die gleiche Menge Wuchsstoff abgaben wie Pflanzen, die am Licht be- 
lassen wurden. Diese Fähigkeit der Wuchsstoffabgabe ging bei den 
Dunkelpflanzen nach und nach verloren und hörte nach etwa 9 Tagen 
völlig auf, während Lichtkulturen noch nach 19 Tagen stets positive 
Ergebnisse lieferten. Zeitweilige Verdunkelung senkte die Wuchsstoff- 
abgabe ebenfalls merklich. 

Navzz (1933) verglich den Wuchsstoffgehalt von Lupinus-Keimlingen, 
welche im Hellen und Dunkeln gezogen wurden. Lichtpflanzen zeigten 
dabei einen doppelt so großen Wuchstoffgehalt. Als Testpflanzen dienten 
Avena-Koleoptilen. 

THIMANN und SKooc (1934) gelang das Abfangen von Wuchsstoff 
aus den Sproßgipfeln der: Vicia faba nur dann, wenn ihre Versuchs- 
pflanzen am Licht gewachsen waren. Im Dunkeln sank die aufgefangene 
Menge Wuchsstoff sehr bald auf Null. 

Avery (1935) konnte aus Sproßgipfeln von Tabakspflanzen, die 
aus dem Dunkeln ins Helle gebracht wurden, schon nach einem Tag 
wieder die normale Auxinmenge abfangen; Dunkelkulturen zeigten nach 
einigen Tagen weder in den Blättern noch im Sproßgipfel Wuchsstoff. 

AVERY, BURKHOLDER und CREIGHTON (1937) bewiesen, daß der 
Wuchsstoffgehalt von Nicotiana-SproBspitzen im Dunkeln rasch ab- 
nimmt bis zum völligen Verschwinden. Werden die Sproßspitzen wieder 
ans Licht gebracht, so findet entsprechend den verwendeten Lichtinten- 
sitäten eine Wuchsstoffneubildung statt. 

Auf Grund dieser Beobachtungen dürfen wir heute annehmen, daß 
eine Neubildung von Wuchsstoff nur im Licht von der grünen Pflanze 
vorgenommen werden kann. 


1D.238. 
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Über Keimlinge von Gramineen liegen derartige Untersuchungen 
noch nicht vor. Daß sie reichlich Reservewuchsstoff im Endosperm 
besitzen, ist durch die Arbeiten von Poxz (1936) und Voss (1937) be- 
wiesen worden. Um nun die Wuchsstoffproduktion des Keimlings selbst 
festzustellen, waresnotwendig, diesen getrennt vom Samen zu untersuchen. 
Solche Versuche bilden den Gegenstand der vorliegenden Untersuchungen. 
Es sollten dabei ferner die oberirdischen und die unterirdischen Organe 
getrennt behandelt werden. Da die Wurzeln nachweislich am Licht er- 
grünen, war eine eigene Wuchsstoffproduktion in ihnen durchaus mög- 
lich. Die Kultur isolierter Organe gelingt in geradezu idealer Weise 
durch die Verwendung künstlicher Nährböden. Auf ihnen können die 
zu untersuchenden Pflanzenteile, isoliert von der übrigen Pflanze und 
den in ihr vorgehenden oder von ihr veranlaßten physiologischen Vor- 
gängen, unter genau kontrollierbaren, gleichbleibenden Bedingungen 
herangezogen werden. 


Hier boten die heute üblichen Anzuchtmethoden, welche auf die 
Arbeiten von Korte (1923) und Roggins (1922) zurückgehen, sowie 
weitere Arbeiten von RoBBins (1924, 1930), ferner die Arbeiten von 
Waite (1932, 1933, 1936), GAUTHERET (1935) und FIEDLER (1936) ein 
gutes Vorbild. 


FIEDLER kam auf Grund seiner Untersuchungen an isoliert kul- 
tivierten Wurzelspitzen zu folgendem Schluß: ,,Die nachweisbar wuchs- 
stofffreie Wurzel kriimmt sich, so lange sie wachstumsfähig ist, positiv 
geotrop.“ ,,..., die geotropische Krümmung kann nicht oder braucht 
zum mindesten nicht von einem in der Wurzel vorhandenen Wuchsstoff 
abhängig sein.“ 

Dem hielt v. GUTTENBERG (1937) entgegen, daß der Nachweis der 
Wuchsstofflosigkeit der Wurzeln nur mit dem Avena-Test geführt wurde, 
dessen geringe Empfindlichkeit für schwache Wuchsstoffkonzentrationen 
bekannt ist; ferner, daß mit ergrünten Wurzeln gearbeitet wurde, wobei 
an die eingangs erwähnte Möglichkeit einer neuen Auxinproduktion 
gedacht werden muß. Schließlich setzte FIEDLER seinen Kulturen 
Harrıs-Hefe zu, die als „Wuchsstoff‘ wirken kann, was um so wahr- 
scheinlicher ist, als FIEDLER selbst angibt, daß sich aus der Hefe mit 
Hilfe von Chloroform ganz beträchtliche Mengen eines Streckungs- 
wuchsstoffes extrahieren lassen. Bei der von mir benutzten Anzucht- 
methode unterblieb der Zusatz der Harrıs-Hefe grundsätzlich, um nicht 
an Stelle der ausgeschalteten Wuchsstoffquelle des Samens eine neue 
unbekannte einzuführen, mit deren Wirkung sonst immerhin gerechnet 
werden muß. Es wurde somit unter gänzlich anderen Bedingungen 
gearbeitet als bei FIEDLER, was auch in den Kulturergebnissen deutlich 
zum Ausdruck kam. 
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Methodisches (Samenmaterial, Samenbehandlung, Nährsubstrat). 

Als Samenmaterial wurden gelber badischer Landmais und eine 
Handelssorte unbekannter Rasse benützt. Unterschiede zeigten sich 
nur hinsichtlich der Keimwilligkeit und einer wechselnden Neigung zum 
Verpilzen, wobei sich Samenmaterial neuester Ernte, am besten un- 
mittelbar vom Kolben selbst gewonnen, als am geeignetsten erwies. 

Auf die etwas umständliche Methode der Samenzubereitung nach 
FIEDLER (Ausbohren der vom Pilz Fusarium befallenen Stellen) wurde 
verzichtet, da nach einigen Versuchen nach folgender Methodik zufrieden- 
stellende Ergebnisse erzielt werden konnten. 

Zuerst wurden die Maiskörner zur Entfettung eine Stunde lang in 
Persillauge (8g auf 250 g Wasser) mit Hilfe einer Schüttelvorrichtung 
kräftig geschüttelt. Darauf erfolgte eine 24stündige Spülung in fließendem 
Leitungswasser, aus welchem sie in eine 3%ige Wasserstoffsuperoxyd- 
lösung übertragen wurden. Nach kräftigem Durchschütteln (10 bis 
20 Min.) wurden die Maiskörner in eine 1%ige Chloraminlösung (Herst.: 
Chem. Fabrik von Heyden A.G., Radebeul-Dresden) gebracht, worin 
sie wiederum unter Schütteln etwa eine Stunde verblieben, um von 
hier aus direkt zur Ankeimung in Perri-Schalen überführt zu werden. 
Diese PETRI-Schalen waren mit Filtrierpapier ausgelegt und im Heiß- 
luftschrank sterilisiert. Vor der Beschickung mit den Maiskörnern 
(10—15 Stück pro Schale) wurde das Filtrierpapier mit sterilem destil- 
liertem Wasser befeuchtet. Die den Körnern anhaftenden Spuren des 
Desinfektionsmittels bewahrten sie beim Übertragen in die PETRI- 
Schalen vor Keimbefall. Eine Schädigung der Keimfähigkeit oder des 
gekeimten Samens, wie diese bei anderen ausprobierten Desinfektions- 
mitteln in den zur Keimfreimachung notwendigen Konzentrationen 
beobachtet wurde, trat nicht ein. 

Angekeimt wurde in einem Dunkelraum bei etwa 20°C, und die 
Keimlinge waren nach 3—4 Tagen soweit gediehen, daß die Wurzeln eine 
durchschnittliche Länge von 3 cm aufwiesen. Die gleichfalls benötigten 
Keimsprosse, d.h. Epikotyl + Koleoptile mit eingeschlossenem Primär- 
blatt (nach dem Abschneiden im folgenden kurz als ,,SproB8steckling“ 
bezeichnet), waren in dieser Zeit zu einer Länge von 1—2 cm herange- 
wachsen. Nur selten zeigte sich an den so herangezogenen Keimlingen 
Pilzbefall, auch ließen sich Wurzeln und Sproßstecklinge, die einer PETRI- 
Schale entstammten, in welcher ein Maiskorn verpilzt war, noch sehr 
wohl steril weiter ziehen; wobei sich allerdings die Wurzeln wohl infölge 
des ihnen anhaftenden Schleimes als bedeutend empfindlicher gegen die 
Verpilzung erwiesen als die Sproßstecklinge. 

Abgeschnitten wurden die Sproßstecklinge und die Wurzeln unter 
einer 1%igen Chloraminlösung in einer mit Millimeterpapier unter- 
legten Glasschale. Es wurde darauf geachtet, daß «'e Wurzeln nach 
Möglichkeit in einer Länge von 4 mm, in keinem Fall jedoch darunter 
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geschnitten wurden, da nach FIEDLER die Beteiligung der Haupt- 
streckungszone der Wurzel für ein späteres gleichmäßiges Wachstum 
der Kulturen wichtig ist. Im Verlaufe der Untersuchungen erwies sich 
eine Ausgangslänge von 1 cm als noch günstiger. 

Die Sproßstecklinge wurden anfangs willkürlich, aber für jede Ver- 
suchsreihe gleich lang, später in Längen von 1— 4 cm abgeschnitten. Es 
wurde darauf geachtet, daß der Schnitt knapp unter dem ersten Knoten 
erfolgte, ein Umstand, welcher sich für die nachfolgenden Versuche als 
sehr wichtig herausstellte. 

Als Nährboden für die isolierten Pflanzenteile diente der von FIEDLER 
in Anlehnung an Wurte benützte Nähragar folgender Zusammensetzung: 


Ca(NO,),-4H,O......... 141,6 mg 

So rar 73,8 mg 

WESEL EICH TE FEN 80,8 mg 

ees ase eS eS. JON 64,9 mg 

D) en Bae tee 12,2 mg 

Fe,(SO,), a ee Mes «sb fe di'airs 3,3 mg 
ne vel es bo 20,0 g 
Agar-Agar (ger.)......... 10,0 g 
Aqua destillata ........ ad 1 Liter 


Sämtliche Chemikalien: Schering-Kahlbaum reinst! 

Diese Nährflüssigkeit wurde zur Lösung des Agars 2 Stunden im 
Dampftopf erhitzt, filtriert und in die fiir die Kulturen verwendeten, 
sorgfältig gereinigten Reagensgläser aus Jenaer Glas gefüllt. Diese 
wurden mit Wattebäuschchen wohl verschlossen und im Autoklaven 
2 Stunden zur Sterilisation erhitzt. 
. Auf den erkalteten Nähragar, dessen py durchschnittlich zwischen 
4,8 und 5 lag, wurden die Sproßstecklinge bzw. Wurzelspitzen mittels 
einer jedesmal ausgeglühten Platinöse unter peinlicher Beachtung bak- 
teriologischer Arbeitsmethoden übertragen, und die Reagensgläser mit 
den durch die Flamme gezogenen Wattebäuschchen wieder verschlossen. 

Das Aufbringen der Objekte mit der Platinöse bot den großen Vor- 
teil, daß sie sich leicht und schnell in dem Reagensglas auf dem Agar 
orientieren ließen. Die auf diese Weise erhaltenen Kulturen wurden 
nunmehr zum Versuch in Hell- und Dunkelkulturen getrennt und erstere 
im Treibhaus bei 20° C, letztere im Dunkelraum bei der gleichen Tem- 
peratur weitergezogen. Die notwendigen Messungen und Beobachtungen 
der Dunkelkulturen erfolgten bei schwachem rotem Licht. Die Sterilität, 
welche mit meiner Methode erzielt wurde, hielt 3—4 Wochen an, was 
sich für die angestellten Versuche als völlig ausreichend erwies. Als 
künstliche Wuchsstoffquelle diente bei den mitgeteilten Versuchen 
synthetische £-Indolylessigsiure der Firma Hoffmann-La Roche, Basel- 
Berlin. 

Die Heteroauxinlösungen wurden für jede Versuchsreihe neu bereitet, 
wobei, ausgehend von einer Stammlösung 1: 1000, Verdünnungen bis 
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1:100 Milliarden und höher bereitet wurden. Mit Hilfe eines Dilutio- 
meters der Firma A. G. Wenderoth, Kassel, lassen sich solche Verdün- 
nungen schnellund dabei doch mit der notwendigen Genauigkeit herstellen. 


B. Versuche. 
I. Die Kultur isolierter ‚„„Sproßstecklinge‘“‘ 
und ihr Verhalten im Hell- und Dunkelversuch. 

a) Hellkulturen. 

Die Frage der Wuchsstoffneubildung im Licht durch grüne Pflanzen- 
teile, wie sie VAN OVERBEEK, NAVEZ, THIMANN, SKOoG und Avery fest- 
stellten, mußte sich in einer Organkultur getrennt von den übrigen 
Wuchsstoffquellen der Pflanze sehr gut entscheiden lassen, zumal die 
isolierten Organe in den verwendeten Nähragarkulturen offenbar so 
günstige Bedingungen vorfinden, daß sie den an ihnen vorgenommenen 
schweren Eingriff, den das Abtrennen einzelner Pflanzenteile aus dem 
Verband der Pflanze immerhin darstellt, sehr gut überwinden. 

Nachdem Vorversuche die Möglichkeit bewiesen hatten, vom Samen 
abgetrennte Sproßstecklinge auf künstlichen Nährböden weiterwachsen 
zu lassen, wurde ihr Verhalten genau beobachtet. 

Nach den vorliegenden Arbeiten war mit beginnender Ergrünung des 
Sproßstecklings, d.h. der Koleoptile und vor allem des Primärblattes, 
auch eine einsetzende Neubildung von Wuchsstoff zu erwarten. Ferner 
war anzunehmen, daß der Anteil der basipetal wandernden Wuchsstoff- 
mengen, der nicht beim Wachstum des Sproßstecklings verbraucht 
wird, durch die Schnittfläche in den Agar hineindiffundieren oder aber 
bei freiliegender Basis durch die bekannten Oxydationsvorgänge (THI- 
MANN, 1934, 1936b; FIEDLER, 1936) zerstört werden würde. 

Überraschenderweise trat etwas ganz anderes ein: Die Schnittfläche 
begann sich durch Wundkallusbildungen abzurunden und in einigen 
Fällen gänzlich gegen die Außenluft oder den Nähragar abzuschließen. 
Wenn nun mit dem Ergrünen neue Wuchsstoffproduktion einsetzte, 
war ein Herausdiffundieren des Wuchsstoffes durch die Schnittfläche nicht 
mehr möglich, und es mußte zu einer Stauung an der Basis des Sproß- 
stecklings kommen. Die Wuchsstoffkonzentration mußte also hier mit 
steigender Kulturdauer ständig zunehmen. 

Daß diese Annahme richtig ist, ergibt sich aus der Tatsache, daß die 
Sproßstecklinge nach 6—10tägiger Kulturdauer Beiwurzeln an der 
Stauungszone ausbildeten. 

Diese Wurzelbildung an der Basis der Sproßstecklinge trat in der 
Regel nur auf, wenn beim Abschneiden von der Keimpflanze der Epi- 
kotylknoten belassen wurde. Diese Tatsache stimmt mit der schon von 
LarBACH und FiscHNicH (1935) beobachteten erhöhten Wuchsstoffstau- 
ung an Knoten gut überein. 
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Es sei jedoch ausdrücklich festgehalten, daß hin und wieder Wurzel- 
bildung auch dann eintrat, wenn sich der Knoten nicht am Stumpf 
befand. Auch in diesem Fall mußte stets erst die vorher beschriebene 
Kalluswucherung stattgefunden haben, die dann wohl eine Stauung 
des neu gebildeten Wuchsstoffes herbeiführt. 

In der Mehrzahl der Fälle schob sich aber bei den Sproßstecklingen 
ohne Knoten sowohl bei den Hell- als auch bei den Dunkelkulturen das 
Primärblatt nach hinten aus der Koleoptile heraus; an solchen Kulturen 
zeigte sich niemals Kallus- oder Wurzelbildung. 

Um die Frage zu entscheiden, welches der beiden Organe, Primärblatt 
oder Koleoptile, für die Wurzelbildung verantwortlich zu machen sei, 
wurden reine Koleoptil- und reine 
Primarblattkulturen angesetzt. 
In diesen Kulturen zeigten weder 
die isolierten Koleoptilen noch 
die Primärblätter, obwohl beide 
Organeergrünten, jemals Kallus- 
oder Wurzelbildung, zu deren 
Zustandekommen offenbar also 
das Zusammenwirken beider 
Teilenötig ist. Die Primärblätter 
wurden in diesen Einzelkulturen 
nach und nach durch starke 
Anthocyanbildung völlig rot ge- 
färbt. 

Um über den Bildungsort der 
Abb. 1. Zea Mays. Längsschnitt durch ds Wurzeln Aufklärung zu erhalten, 
2. — #9 endogene Wurden Mikrotomschnitte durch 

die Knoten der Sproßstecklinge 
angefertigt und mit Bleu de Lyon gefärbt. Es ergab sich, daß normale 
Beiwurzelbildung endogenen Ursprungs aus dem Knotengewebe vorliegt 
(Abb. 1). Die nach etwa 6 Tagen auftretenden Wurzelhöcker wuchsen 
sehr bald zu ganz beträchtlicher Länge heran (Abb. 2a). Die Wurzeln 
verzweigten sich und bildeten an ihren Spitzen sehr häufig Anthocyan. 
Bei fortschreitendem Wachstum zeigten die aus Sproßstecklingen gezo- 
genen Maispflanzen keinerlei Unterschiede gegenüber normalen Pflanzen 
(Abb. 2b). Sie erreichten sehr bald den das Reagensglas verschließenden 
Wattebausch. Um ein weiteres ungehemmtes Wachstum der Pflanze 
beobachten zu können, wurde dieser entfernt, zumal sich die Kulturen 
in diesem fortgeschrittenen Stadium der Entwicklung gegen Pilz- und 
Bakterienbefall im Gegensatz zu den jungen Kulturen stets als völlig 
immun erwiesen. 

Die Abb.2c zeigt das Endglied der Beobachtungsreihe, eine zu 
beträchtlicher Größe herangewachsene Maispflanze mit reich verzweigter 
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Wurzel. Der Nähragar beginnt zu diesem Zeitpunkt langsam zusammen- 
zuschrumpfen, wohl eine Folge der ihm entzogenen Wassermengen. 


b) Dunkelkulturen. 

Wenn wirklich das Licht der ausschlaggebende Faktor ist, der bei 
den Hellkulturen zu der oben geschilderten Wurzelbildung führt, so 
muß diese bei entsprechenden 
Dunkelkulturen unterbleiben. 
Dies ließ sich auch bei allen 
unternommenen Versuchen, 
bei welchen die Ausgangs- 
länge des Keimsprosses (Epi- 
kotyl + Koleoptile) unter2cm 
lag, zeigen. 

Schon rein äußerlich wa- 
ren bei solchen Dunkelkul- 
turen gegenüber den Hell- 
kulturen Unterschiede fest- 
zustellen. Ein anfangs zu be- 
obachtendes besseres Wachs- 
tum der Dunkelkulturen kam 
bald zum Stillstand. Waren 
die Hellkulturen stets saftig 
und prall, so zeigte sich an 
den Dunkelkulturen nach ei- 
niger Zeit eine fortschreitende 
Schrumpfung anfangs nur 
der Koleoptile, dann weiter- € 
greifend auch des in ihr a b e 
befindlichen Primärblattes. Abb. 2a—c. Zea Mays. Beiwurzelbildung an einem 


à À ’ SproB-Steckling. a Nach 5tägiger Kulturdauer. 
Schließlich fallen die Dunkel- 1 Hervorbrechen des Primärblattes. ce Junge Pflanze 


kulturen einer völligen Ver-  (hervrgegangen aus war As ya von 1,5 em 
trocknung anheim. Offenbar : 

ist die Wasserversorgung in diesen Fallen, wo keine Wurzel gebildet 
wird, nicht ausreichend. Anthocyanbildung wurde in keinem Falle 
beobachtet. Bei Dunkel- und Hellkulturen liegt natiirlich anfangs die 
gleiche Menge Wuchsstoff vor, die aus dem Wuchsstoffvorrat des Samens 
stammt und von der Koleoptilspitze aktiviert wird (PoHL, 1936; Voss, 
1937). Dieser primäre Wuchsstoff nimmt dann durch das Wachstum 
und durch eine an der Schnittfläche vor sich gehende Zerstörung durch 
Oxydation langsam ab, ohne daß bei den Dunkelkulturen Wuchsstoff 
durch Neubildung ergänzt wird. Das anfangs beobachtete bessere 
Wachstum der Dunkelkulturen läßt sich zweifellos daraus erklären, 
daß bei ihnen der hemmende Einfluß des Lichtes fortfällt. 
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Für diese hemmende Wirkung des Lichtes haben manche Autoren 
Wuchsstoffzerstörung verantwortlich gemacht (THIMANN, 1934; Korn- 
MANN, 1935; VAN OVERBEEK, 1933, 1936; LARSEN, 1936), während andere 
annehmen, daß das Licht die Empfindlichkeit der Zellen gegenüber 
Wuchsstoff erheblich vermindert (VAN OvERBEEK, 1933; THIMANN 
und SKoos, 1934; pu Buy, 1933). Unser Fall spricht für die zweite 
Deutung, da in den Lichtkulturen zusätzlich neuer Wuchsstoff gebildet 
wird. 

Den Verbrauch des Wuchsstoffes in der Dunkelkultur beantwortet 
die Pflanze mit der Einstellung des Wachstums. Die anfangs auch in 
den Dunkelkulturen vorhandene Menge Reservewuchsstoff ist nun 
offenbar viel zu gering, um es überhaupt zu Konzentrationsanreicherungen 
im Stumpf der Sproßstecklinge kommen zu lassen, die zur Auslösung 
der beschriebenen Wurzelbildung der Hellkulturen führen. 

Um diese Annahme auf ihre Richtigkeit zu prüfen, war es notwendig, 
den Dunkelkulturen künstlich Wuchsstoff zu bieten, was in Form einer 
Wuchsstoffpaste, wie Larpacu (1933) sie benützt, oder durch Uber- 
gießen der Nähragaroberfläche mit einer Wuchsstofflösung leicht ge- 
schehen kann. Als künstliche Wuchsstoffquelle diente ß-Indolylessig- 
säure, welche in einer Konzentration von 1: 1000 als Paste und Lösung 
Verwendung fand. Es gelang in der Tat, nach Zufuhr dieses künstlichen 
Wuchsstoffes in Pastenform die Dunkelkulturen zur Kallus- und Wurzel- 
bildung zu veranlassen, womit gleichzeitig die dem Auxin a gleichsinnige 
Wirkung der ß-Indolylessigsäure auch für diesen Fall bewiesen sein 
dürfte (s. darüber auch KöcL, HAAGEN-SMIT und ERXLEBEN, 1934b). 

Weiterhin gelang es auch, Dunkelkulturen durch nachträgliches 
Aussetzen an das Tageslicht während 10—14 Tagen zur Wurzel- und 
Kallusbildung zu bringen. Dabei scheint eine längere Einwirkung des 
normalen Tageslichtes günstiger zu sein als kurze Bestrahlungen mit 
starkem Kunstlicht (Nitraphotlampe). 

Eine grundsätzliche Änderung der Verhältnisse tritt dann ein, wenn 
man die Ausgangslänge der Keimsprosse vor dem Abschneiden über 
2cm wählt, d.h. beim Ankeimen der Maiskörner längere Zeit vergehen 
läßt. Wurzeln und Epikotyl wachsen dann zu größeren Längen heran. 
Schneidet man nun von solchen Keimlingen die obersten 2 cm mit dem 
Knoten ab — von den abgeschnittenen 2 cm entfällt der Hauptanteil 
auf die Koleoptile — und bringt sie als Dunkelkultur zur Weiterzucht, 
so treten in diesem Fall auch in den Dunkelkulturen Bewurzelungen der 
Sproßstecklinge ein. 

Dieser Vorgang ist wohl dadurch zu erklären, daß durch das längere 
Wachstum des Keimlings im Zusammenhang mit dem Samen eine größere 
Menge von Reservewuchsstoff aus dem Samen in ihn hat einwandern 
können. Wird nun durch Abschneiden die Trennung vom Samen voll- 
zogen, so wird durch fortdauernde Aktivierung des Reservewuchsstoffes 
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durch die Koleoptilspitze ebenfalls Wuchsstoff im Stumpf des Sproßsteck- 
lings angereichert, was zur Kallus- und Wurzelbildung führt. 

DOoRFMÜLLER und Mevıvs (1937) berichten in ihren Untersuchungen 
über den Lichteinfluß bei der normalen und ‚künstlichen‘ Wurzel- 
bildung an Commelinaceen-Stecklingen, daß an Stecklingen, welche nach 
der Wuchsstoffzufuhr dem Licht ausgesetzt wurden, gegenüber den ent- 
sprechenden Dunkelkulturen eine ganz erhebliche Verminderung der 
angelegten Wurzelanlagen, sowie eine Hemmung der Entwicklung der 
jungen Wurzelanlage eintrat. Diese Ergebnisse scheinen auf den ersten 
Blick mit meinen Befunden nicht in Einklang zu stehen, da ich ja gerade 
an den Hellkulturen isolierter Sproßstecklinge von 1—2 em Ausgangs- 
länge Beiwurzelbildung erhielt, während diese an den Dunkelkulturen 
unterblieb. Hierbei muß jedoch bedacht werden, daß es sich bei den 
von DorFMULLER und MeEvivs verwandten Stecklingen um Pflanzenteile 
handelt, welche von vornherein eigenen Wuchsstoff besitzen, und daß, 
wie schon früher erwähnt, dem Licht beim Wachstum eine doppelte 
Funktion zukommt, indem es einerseits eine Wuchsstoffproduktion 
ermöglicht, andererseits auch hemmend wirkt, sei es durch Herabsetzung 
der Reaktionsbereitschaft, sei es durch Wuchsstoffzerstörung. 

Daß an und für sich das Licht einen hemmenden Einfluß auf die 
Wurzelbildung ausübt, zeigte sich bei meinen Kulturen deutlich, und 
zwar bei jenen längerer Ankeimungsdauer, welche nun schon größere 
Mengen Wuchsstoff vom Endosperm her erhalten hatten. Von diesen 
Sproßstecklingen zeigten nämlich die Dunkelkulturen stärkere Wurzel- 
bildung als die entsprechenden Hellkulturen. 


II. Die Kultur isolierter Wurzelspitzen 
und ihr ‘Verhalten im Hell- und Dunkelversuch. 


Nach den Versuchen über den Einfluß des Lichtes auf Wuchsstoff- 
bildung und Wuchsstoffwirkung lag es nahe, ähnliche Untersuchungen 
auch an Wurzeln in Organkulturen anzustellen. Bei einer Neubildung 
von Wuchsstöff am Licht war zu erwarten, daß sich die an Wurzeln 
immer wieder beobachtete Wachstumshemmung einstellen würde. 

Eine solche fand als erster CHOLODNY (1924), als er auf dekapitierte 
Maiswurzeln Koleoptilspitzen der gleichen Pflanze setzte. Seine Beob- 
achtungen wurden mehrfach bestätigt, von anderen Seiten aber bestritten. 
Schließlich zeigte es sich, daß die hemmende Wirkung des Wuchsstoffes 
auf das Wachstum der Wurzel nicht grundsätzlich besteht, daß die 
Wachstumsgeschwindigkeit einer Wurzel vielmehr von der Wuchsstoff- 
konzentration abhängt; starke Konzentrationen bedingen gehemmtes, 
geringe normales, noch geringere sogar ein gefördertes Wachstum. Dabei 
weichen die von den einzelnen Autoren als wachstumsfördernd fest- 
gestellten Wuchsstoffkonzentrationen etwas voneinander ab, wobei die 
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verschiedenartigen Methoden und die durch sie möglicherweise bedingte 
Zustandsänderung der Wurzel eine gewisse Schuld tragen mögen. Im 
großen und ganzen stimmen die ermittelten Werte aber recht gut mit- 
einander überein. 

So fanden Jost und Reıss (1936) bei ihren Untersuchungen, in 
deren Verlauf sie intakte Lupinen- und Erbsenwurzeln in verschiedene 
Heteroauxinkonzentrationen brachten, eine Hemmung noch bei | : | Mil- 
liarde und 1:10 Milliarden. AMLONG (1936) beobachtete bei jungen 
dekapitierten Saubohnenwurzeln, die im Zusammenhang mit der Pflanze 
belassen wurden, eine Förderung des Wurzelwachstums bei etwa | : 6 Mil- 
liarden. FIEDLER (1936) erhielt in Verdünnungen von 1: 10 Milliarden 
eine deutliche Förderung des Wachstums. GEIGER-HuBER und BURLET 
(1936) fanden diese wachstumsfördernde Wirkung bei Konzentrationen 
von 1:60 Milliarden bis 1:60 Billionen. 

Die drei letztgenannten Autoren beschritten insofern neue Wege, 
als sie ihre Beobachtungen an Kulturen isolierter Wurzeln machten und 
somit die Wurzel aus dem Bereich der Wuchsstoffeinflüsse aus anderen 
Pflanzenteilen rückten, mögen diese nun direkt aus dem Samen oder 
aus den grünen oberirdischen Teilen der Pflanze stammen, oder gar, 
ähnlich dem Vorgang in der Koleoptilspitze, von der Wurzelspitze aus 
einer inaktiven, unseren Testmethoden nicht zugänglichen Form, in 
eine aktive, testbare übergeführt werden. Die Möglichkeit einer Wuchs- 
stoffbildung in der Wurzelspitze, wie sie BOYsEN-JENSEN (1936a) für 
die Wurzelspitze von Vicia faba glaubt annehmen zu können, wie sie 
ferner Nacao (1936) und van RAALTE (1936) feststellten, scheint durch die 
Versuche von FIEDLER an Wahrscheinlichkeit zu verlieren, da er zeigen 
konnte, daß der nach dem Abschneiden der Wurzelspitze in ihr vor- 
handene Wuchsstoff sehr schnell verschwindet und schon nach 24 Stunden 
mit der üblichen Dextroseagarmethode nach BoysEN-JENSEN nicht 
mehr am Avena-Test nachweisbar ist. Das Verschwinden des Wuchs- 
stoffes beruht nach FIEDLER offenbar auf der von THIMANN festgestellten 
oxydativen Zerstörung des Wuchsstoffes an der Schnittfläche. Eine 
Neubildung von Wuchsstoff konnte FIEDLER niemals nachweisen. Er 
komunt zu dem gleichen Schluß wie Went (1932) und THIMANN (1934), 
welche beide eine Wuchsstoffbildung in den oberirdischen Organen und 
eine Leitung von hier aus in die Wurzel annehmen. 

Man darf jedoch nicht übersehen, daß die Möglichkeit einer Wuchs- 
stoffproduktion durch die Wurzelspitze doch noch besteht, da in Kulturen 
isolierter Wurzeln vielleicht nur der Zustrom von Proauxinen aus dem 
Samen verhindert ist, oder auch andere zur Wuchsstoffbildung not- 
wendige Substanzen bei solchen Versuchen fehlen. 

So wies van RAALTE (1937) Wuchsstoffneubildung in der Wurzel von 
Vicia faba nach, wenn ihr reichlich Dextrose geboten wurde. Nach 
van RAALTE erzeugt die Wurzelspitze Wuchsstoff; sie baut diesen 
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Wuchsstoff aus anderen Substanzen auf, zu welchen offenbar auch die 
Dextrose zählt, da sie eine Vermehrung des Gesamtwuchsstoffgehaltes 
der Wurzel herbeiführt. 

Nacao (1937) konnte aus den Spitzen isolierter Wurzeln von Helian- 
thus noch nach 6 Tagen mit Hilfe der Dextroseagarmethode Wuchsstoff 
abfangen, der am Avena-Test (nach Went) deutliche Reaktionen her- 
vorrief. Er schließt hieraus auf eine Wuchsstoffbildung der Wurzel- 
spitze. Das von ihm benützte Nährmedium stimmt mit dem von FIEDLER 
benützten genau überein. 

Wie einleitend erwähnt, verwendet FIEDLER als Zusatz zu seinen 
Nährböden Harris-Hefe. Er erzielt dadurch zwar ein sehr viel besseres 
Wachstum seiner Wurzelspitzen, erhält aber auch gleichzeitig eine Fehler- 
quelle, da es durchaus im Bereich des Möglichen liegt, daß sich die Wurzel 
aus dem sie umgebenden wuchsstoffhaltigen Nährmedium mit der für 
ihr Wachstum und für die von ihr ausgeführten positiv geotropen Krüm- 
mungen notwendigen Wuchsstoffmenge versorgt. Es ist bekannt, daß 
diese Konzentration nur sehr gering zu sein braucht. Es darf daher nicht 
überraschen, wenn sie sich den uns bislang zur Verfügung stehenden 
Testmethoden — auch Süprnes (1935, 1936) Cephalaria-Test reicht 
zur Erfassung dieser geringen und geringsten Konzentrationen nicht 
aus — entzieht. 

Jedenfalls erscheint es mir verfrüht, nur deshalb, weil sich mit den 
bekannten Testmethoden in den isoliert wachsenden Wurzeln FIEDLER: 
Wuchsstoff nicht nachweisen ließ, den Schluß zu ziehen, es sei nun eben 
kein Wuchsstoff mehr vorhanden, und weiter zu folgern, daß an solchen 
Wurzeln Wachstum und Geotropismus ohne den Einfluß dieses Stoffes 
vor sich gingen. 

Bei den eigenen Untersuchungen handelte es sich in erster Linie 
um die Frage, ob die Wurzel, obschon natürlicherweise im Dunkeln 
wachsend, am Licht zu einer ähnlichen Wuchsstoffproduktion befähigt 
sei wie oberirdische Organe. Es war durchaus nicht ausgeschlossen, 
daß mit beginnendem Ergrünen der Wurzel, das nach SIEBERT, 
PoweLı und besonders GAUTHERET in fast allen Parenchymen wohl 
aller Wurzeln unter geeigneten Kulturbedingungen eintritt, ähnlich wie 
in oberirdischen ergrünenden Organen eine Wuchsstoffneubildung vor 
sich geht, die sich dann in einer Wachstumshemmung der Hellwurzeln 
ausdrücken müßte. Diese Annahme erhält durch die von FIEDLER 
getroffene Feststellung, daß mit zunehmender Chlorophyllbildung in den 
Kulturen eine fortschreitende Hemmung des Wurzelwachstums vor 
sich ging, eine Stütze. 

Zur Entscheidung dieser Frage wurden nun Hell- und Dunkelkulturen 
isolierter Wurzelspitzen in ihrem Wachstum miteinander verglichen. 
Vor diesen vergleichenden Beobachtungen mußte natürlich eine längere 
Zeit verstrichen sein, damit der noch aus dem Samen stammende, in 
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der abgeschnittenen Wurzel zunächst nachweisbare Wuchsstoff verbraucht 
oder durch Oxydation an der Schnittfläche zerstört worden war. Es 
wurde daher vor der vergleichenden Prüfung auf Wuchsstoff eine Pause 
von 10 Tagen eingelegt; während dieser Zeit mußten dann auch wohl 
in den Hellkulturen Wuchsstoff gebildet worden sein. 
Es seien im folgenden kurz die an isoliert kultivierten Wurzeln all- 
gemein zu beobachtenden Erscheinungen wiedergegeben: Schon in den 
ersten Tagen der Kultur zeigen 
CM +. Hell- und Dunkelkulturen Unter- 
| u OF schiede ; die Spitzen der auf dem 
2 Nähragar zunächst horizontal 
liegenden Wurzeln der Hellkul- 
turen krümmen sich schon nach 
5—6 Stunden zum Nähragar hin. 
Vor dem restlosen Eindringen in 
den Agar vergehen häufig einige 
Tage, während welcher die Wur- 
zel mit gekrümmter Spitze über 
die Oberfläche des Agars hin- 
gleitet, um erst dann in ihn ein- 
zudringen. Bei den Dunkelkul- 
% turen tritt die Krümmung der 
LE. LS Wurzelspitze zum Agar meistens 
ff : erst später auf, häufig zeigen die 
Wurzeln ein völlig ageotropes 
Wachstum, indem sie vom Agar 
fort in die Luft wachsen. Oft 
unterbleibt das Wachstum der 
Hauptwurzeln gänzlich, statt 


Abb.3. Zea Mays. Dunkelkulturen isolierter dessen werden frühzeitig Seiten 
Wurzeln, welche das häufig beobachtete un- 1 bildet 
regelmäßige Wachstum entlang der Glaswand Würzein ausgebildet. 


erkennen lassen. Wurzelkulturen, welche letzt- 

genannte Erscheinungen auf- 

wiesen, wurden stets ausgeschieden, da sie natürlich für vergleichende 
Beobachtungen völlig untauglich sind. 

Verpilzung der Kulturen bringt das Wurzelwachstum sowohl der 
Hell- als auch der Dunkelkulturen sehr bald zum völligen Erliegen. 

Bei den Hellkulturen trat häufig eine starke Bildung von Anthocyan 
auf und zwar vornehmlich in der Wurzelhaube, den Bildungsstellen der 
Seitenwurzeln, sowie an den Teilen, welche mit der Luft in Berührung 
kamen (vgl. RoBBıns, 1924). Der von FIEDLER beovachtete günstige 
Einfluß der Luft konnte bestätigt werden, insbesondere stellten Wurzeln, 
die völlig in den Agar hineingedrückt wurden, wohl infolge Erstickung 
ihr Wachstum ein. Die Wurzel hat das Bestreben, an der Wand des 





_ 
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Reagensglases entlang zu wachsen; bei den Hellkulturen geschieht 
dieses senkrecht nach unten (Abb. 4, S. 632), bei den Dunkelkulturen 


häufig in großen Spiralen längs der 
Reagensglaswand (Abb. 3). Solchen 
Spiralwuchs dunkel kultivierter Wur- 
zeln gegenüber geradem Wachstum 
in Hellkulturen beobachtete auch 
WaiTE (1937) an Tomatenwurzeln. 

Durch entsprechendes Aufbringen 
der Wurzelspitzen auf den Agar wurde 
das Wachsen an der Wand entlang 
nach Möglichkeit unterbunden, da 
befürchtet wurde, daß durch Ad- 
häsion der Wurzel an der Glaswand 
bei der Prüfung der geotropen Emp- 


findlichkeit der Wurzel Fehler unter- 


laufen könnten. 

Kehren wir nunmehr zu den ver- 
gleichenden Wachstumsversuchen der 
Hell- und Dunkelkulturen zurück, 
so ergab sich in vielen Versuchsreihen 
immer wieder, daß die Hellkulturen 
gegenüber den Dunkelkulturen ein 
deutlich gehemmtes Wachstum zeig- 
ten, wobei gleichzeitig ihr gedrunge- 
nerer Bau auffiel. Die beobachtete 
Hemmung war sehr beträchtlich und 
betrug im Extrem 50%. Die Tabel- 
len 1 und 2 geben im einzelnen ge- 
nauere Auskunft. 

Die Messungen der Tabellen 1 
und 2 wurden mit dem Horizontal- 
mikroskop vorgenommen, nachdem 
die Wurzeln in den Agar einge- 
drungen waren. 

An dieser Stelle sei kurz auf die 
Untersuchungen von FELBER- PIsk 
(1931) eingegangen, die sich gleich- 
falls mit dem Wachstum isolierter 
Wurzeln im Hell- und Dunkelversuch 
beschäftigen. Untersucht wurden ab- 


Tabelle 1. Stündliche Längenzu- 
wachswerte isolierter Wurzel- 
spitzen (beobachtet mit dem Hori- 
zontalmikroskop nach dem Eindringen 

















in den Agar). 
Dunkel- 
Zeit Hellkultur| “ynitur 

mm mm 
Ausgangslänge 4,0 4,0 
1. Stunde 0,5 0,7 
2,» 0,4 0,5 
Bin 0,5 0,6 
4 Pr 0,3 0,4 
Bir, 0,4 0,5 
6 on 0,3 0,6 
A 0,4 0,4 
eet 0,3 0,8 

Birk 0,4 , 
10. = 0,5 0,4 
11. S 0,3 0,6 
nr, 0,4 0,7 

Gesamtzuwachs 
in 12 Std. 4,7 6,7 
Tabelle 2. 


Längenzuwachswerte isolierter 
Wurzelspitzen in 10 Tagen. 
(Durchschnitt aus je 10 Einzelkulturen 











einer Serie.) 

Dunkel- 

Zeit Hellkultur| “\nitur 
mm mm 

Ausgangslänge 4,0 4,0 
1. Tag 7,6 12,1 

Bar 8,0 11,9 

m 2 7,8 12,5 
er 9,1 12,3 

B. ag 8,4 12,2 

6. 5, 8,2 11,9 
41% 8,6 12,4 

8 „ 8,2 12,5 
Be 8,5 12,1 

I: à» 8,7 12,6 

Gesamtzuwachs 

in 10 Tagen 83,1 122,5 








geschnittene Wurzeln von Phaseolus coccineus, Soja hispida, Vicia faba 
und Pisum sativum, wobei sich die überraschende Tatsache heraus- 
stellte, daß die beiden erstgenannten in bezug auf Licht und Vunkelheit 
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völlig gleich reagieren — im Hellen Wachstumszunahme, im Dunkeln 
Wachstumsabnahme —, die beiden letzten sich jedoch genau umgekehrt 
verhalten, indem sie im Hellen die auch von mir bei Zea Mays fest- 
gestellte Wachstumshemmung, im Dunkeln eine Wachstumsförderung 
erfahren. Bei den gänzlich anders gearteten Versuchsbedingungen — 
die abgeschnittenen Wurzeln wurden im feuchten Raum kultiviert, also 
ohne das von mir verwendete Nährsubstrat — lassen sich die Unter- 
suchungen wohl nicht miteinander vergleichen. Vielleicht ließe sich die 
Wachstumszunahme der Hellkulturen nach den Versuchsbedingungen 
von FELBer-Pısk als einfache Folgeerscheinung der Assimilation er- 
klären, wobei dann allerdings das entgegengesetzte Verhalten der Vicia- 
und Pisum-Wurzeln im Hellen ungeklärt bleibt. 

Eine weitere Beobachtung, welche sich bei Wurzeluntersuchungen 
fast von selbst ergibt, ist ihr positiv geotropes Verhalten, für dessen 
Zustandekommen CHOLODNY eine einleuchtende Erklärung gab. Er 
nahm an, daß der in der Wurzel allseitig vorhandene Wuchsstoff durch 
Einwirkung der Schwerkraft sich an der Unterseite häufe, und daß 
hierdurch die Wachstumshemmung dieser Seite zustande käme. Be- 
wiesen wurde diese Hypothese durch Versuche, welche den Wuchsstoff 
aus der Ober- und Unterseite getrennt aufzufangen gestatten und stets 
eine deutliche Wuchsstoffanreicherung der Unterseite erbrachten (Haw- 
KER, 1932; BoysEN-JENSEN, 1933c, 1936; AMLONG, 1936). 

FIEDLER stellte bei den von ihm kultivierten Wurzeln fest, daß sie 
sich immer, auch noch nach längerer Kulturdauer, positiv geotrop 
krümmten. Da FiEpDLER auf Grund der von ihm vorgenommenen Test- 
versuche die Wurzeln nach 24 Stunden für völlig wuchsstoffrei hielt, 
schloß er auf das Zustandekommen des Geotropismus ohne die Ein- 
wirkung des Wuchsstoffes. 

Auch diese Frage wurde an Hell- und Dunkelkulturen isolierter 
Wurzeln untersucht. Dabei stellte sich heraus, daß bei den Hellkulturen, 
bei denen eine Wuchsstoffproduktion zum mindesten denkbar ist, schon 
wenige Stunden nach dem Horizontallegen der Reagensgläser eine deut- 
liche positive Krümmung eintrat. Bei den entsprechenden Dunkel- 
kulturen war eine Krümmung nicht zu erwarten, da der in der Wurzel 
ursprünglich vorhandene Wuchsstoff inzwischen längst — die Versuche 
wurden für Hell- und Dunkelkulturen nach l0tägiger Kulturdauer 
vorgenommen — durch Wachstum und Zerstörung an der Schnittfläche 
hätte verbraucht sein müssen (FIEDLER). 

Überraschenderweise zeigten aber die Dunkelkulturen keineswegs 
ein einheitliches Versuchsbild. Ein Teil der Wurzeln krümmte sich, wie 
vermutet, nicht, ein anderer Teil zeigte positiv geotrope Krümmungen, 
die allerdings sehr viel langsamer und auch nach längerem Verbleiben 
in der geotropen Reizlage sehr viel schwächer als bei den entsprechenden 
Hellkulturen eintraten. Anfangs wurde eine Abhängigkeit dieser Krüm- 
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mungen vom Alter und der Länge der Wurzeln vermutet, da sich bei 
jungen und kurzen Wurzeln eventuell ein Rest Wuchsstoff, noch aus dem 
Samen stammend, erhalten haben könnte, der dann beim Horizontal- 
legen zur geotropen Krümmung führte. Nachdem jedoch auch bei langen 
(10—13 cm) und alten (10 Tage) Wurzein häufiger positive Krümmungen 
auftraten, konnte es sich nicht um zufällige Nutationen handeln, wie 
sie bei Wurzeluntersuchungen immer wieder auftreten. 

Wurden Dunkelkulturen isolierter Wurzeln nachträglich ans Licht 
gebracht, so trat eine Verstärkung der auch im Dunkeln aufgetretenen 
positiven Krümmung ein. Ferner trat am Licht auch eine Krümmung | 
der im Dunkeln ungekrümmten Wurzeln ein. | 

Die genannten Tatsachen führten zu dem Schluß, daß erstens am 
Licht gezogene Wurzeln Wuchsstoff bilden, daß ferner zweitens auch 
in den Dunkelkulturen Wuchsstoff, wenn auch in geringerer Menge, 
vorhanden sein müßte. 

Es galt nunmehr zu untersuchen, ob tatsächlich Wuchsstoff vor- 
handen ist. Es wurde zuerst versucht, mit der Avena-Testmethode 
Wuchsstoff nachzuweisen. Zu diesem Zweck wurden 10 Wurzelspitzen 
von Hellkulturen, welche längere Zeit dem Licht ausgesetzt gewesen 
waren, 3 Stunden auf Dextroseagar (Methode nach BoysENn-JENSEN, 
Plättchengröße 5 mm im Quadrat) gesetzt; mit den so bereiteten Agar- 
stückchen wurden dann die Avena-Testpflanzen beschickt. In allen 
Fällen blieben sämtliche Testpflanzen gerade. Ein Wuchsstoffnachweis 
war also auf diesem Wege nicht zu erbringen. Ich verwandte dann an 
Stelle des Avena-Testes den Cephalaria-Test Söpmes, dessen größere 
Empfindlichkeit einen Erfolg versprach. Es wurden wiederum Wurzel- 
spitzen von Hellkulturen 3 Stunden auf Dextroseagar gesetzt, aus diesem 
Agar wurden Würfelchen geschnitten, mit denen die vorbereiteten 
Cephalaria-Pflanzen beschickt wurden. Auf Anraten von Herrn Prof. 
SöpınG wurde hierzu Cephalaria tatarica in der Methode der sehr schrägen 
Schnittfläche gewählt, welche noch weit empfindlicher sein soll als die 
Methode mit der geraden Schnittführung. 

Die nach 5 Stunden vorgenommene Prüfung der Testpflanzen ergab, 
daß sie sämtlich völlig gerade geblieben waren. Auch mit dieser Test- 
methode ließ sich der Wuchsstoff also nicht nachweisen. 

Auf der Suche nach einem geeigneten Testobjekt tauchte der Gedanke 
auf, ob es nicht möglich sei, die Wurzel selbst als Testobjekt zu benützen. 
Bei der außerordentlich großen Empfindlichkeit dieses Pflanzenorganes 
gegenüber Wuchsstoff, selbst in minimalen Konzentrationen, erschien 
dieser Versuch aussichtsreich. Gleichzeitig mußte sich bei entsprechender 
Versuchsanordnung, d.h. bei Zufuhr bestimmter Konzentrationen 
künstlichen Wuchsstoffes zur Wurzel, die Frage beantworten lassen, 
welche Konzentration nicht mehr hemmend, sondern fördernd auf das 
Wachstum der Wurzel wirke. 


Planta Bd. 28. 41 
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Allen Versuchen gegenüber, bei denen die mit kiinstlichem Wuchs- 
stoff versehenen Wurzeln im Verband der Pflanze und somit in dem 
Einflußbereich des natürlichen Wuchsstoffes der Pflanze bleiben, haben 
die Untersuchungen an isoliert wachsenden Wurzeln (FIEDLER, GEIGER- 
Huser und BuRLET) den Vorzug, daß sie ausschließlich den Erfolg des 
zugeführten Wuchsstoffes zu beobachten gestatten. Die genannten 
Autoren arbeiteten in ihren Versuchen mit Nährlösungen, denen sie die 





Abb. 4. Zea Mays. Hellkulturen isolierter Wurzeln, welche sich durch ihr gleichmäßiges, 
senkrecht nach unten gerichtetes Wachstum auszeichnen (Dezember 1937). Die Zahlen 
auf den Reagensgläsern geben die Daten der Beobachtungstage wieder. 


entsprechenden Wuchsstoffmengen zusetzten. Bei vorliegenden Unter- 
suchungen wurde die bewährte Anzuchtmethode auf Nähragar nicht 
verlassen, da sie ein leichtes und einwandfreies Beobachten aller Vor- 
gänge zuläßt. 

Die angewandte Testmethode ist im kurzen folgende: 

Die auf dem Nähragar wachsenden Wurzeln wurden teils makro- 
skopisch, teils, wo exakte Messungen notwendig erschienen, mit dem 
Horizontalmikroskop einige Tage lang beobachtet. Im ersten Fall wurde 
eine Markierung des täglichen Zuwachses der Wurzel durch Tuschestriche 
und Datumsbezeichnung auf der Außenwand des Reagensglases vor- 
genommen (Abb. 4), im zweiten Fall wurden Messungen mit dem Hori- 
zontalmikroskop stündlich und später täglich angestellt. Der Zuwachs 
der normalen Wurzel verläuft, wie beobachtet wurde, mit ziemlicher 
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Regelmäßigkeit (s. auch die Beobachtungen von GEIGER-HUBER und 
BuRLET, 1936). 

Nachdem ein gleichmäßiges Wachstum der unbehandelten Wurzel 
festgestellt worden war, wurde mittels einer Injektionsspritze mit einer 
besonders langen Injektionsnadel — 12 cm — von oben her durch den 


. A — my 
er 
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Abb. 5. Zea Mays. Die hst h de Wirkung einer 1 : 1000-Spritzung, nach 
4 Tagen beobachtet. Eim Vergleich zu den beiden Kontrollen rechts, und der sonst erfolgte 
tägliche Zuwachs zeigt den durch die Spritzung am 30. 12. 37 hervorgerufenen Grad der 


achstı ng 








Agar hindurchgestochen, und die in der Spritze befindliche Wuchsstoff- 
lösung direkt vor die Spitze der normal wachsenden Wurzel gespritzt. 
DaB die Wurzel imstande ist, durch die unverletzte Rhizodermis Wuchs- 
stoff aufzunehmen, ist bekannt (CHoLopNy, 1931; Koch, 1934; Jost 
und Reıss, 1937; NIELSEN, 1930). 

Um eine deutliche Wirkung zu erzielen, wurde anfangs mit einer sehr 
konzentrierten Lösung gespritzt, und zwar 0,01 g/10g destilliertes 
Wasser, was einer Verdünnung von 1 : 1000 entspricht; der Erfolg dieser 
Spritzung ist aus Abb. 5 zu ersehen. Schon makroskopisch wahrnehmbar 
tritt eine fast vollständige Sistierung des Wurzelwachstums ein, welche 
sich über viele Tage erstreckt und häufig zum Absterben der gespritzten 
Wurzel führt. Andernfalls kam es nach und nach wieder zu einer Auf- 
nahme des gelveramten Wachstums. Eine solche Wachstumswieder- 
aufnahme der V/arzeln, die der Einwirkung des Wuchsstoffes entzogen 
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werden, beobachtete schon NIELSEN. Im Horizontalmikroskop zeigte 
es sich, daß die hemmende Wirkung des zugeführten Wuchsstoffes fast 
augenblicklich eintreten 
Tabelle 3. Stündliche Längenzuwachswerte muß, da der sonst zu be- 
einer isolierten Wurzelspitze vor und nach 2 R 
der Behandlung mit ß-Indolylessigsäure obachtende halbstünd- 

















1: 1000. liche Zuwachs der Wur- 
= zellange schon nach der 
Zeit gespritzt Gespritzt ersten halben Stunde 
zn gleich Null ist (Ta- 
1. Stunde 0,6 belle 3). 
2 wl os Jost und Reıss beob- 
» ” ,5 . 
ur. 04 die stündlichen Zuwachs- achteten ebenfalls dieses 
Li: 03 werte sindnichtmeßbar, Sehr schnelle Eindrin- 
nis 0,4 da das Längenwachstum gen und die schnelle 
à ei > al völlig eingestellt basipetale Wanderung 
9. ” 0,5 des Wuchsstoffes. 
10. „ 0,3 Mit dem mitgeteilten 
11 a 0,3 Vv : à 
u; = 03 ersuch orientierender 
Gessmisuunche Art war die Brauchbar- 
nach 12 Std. 4,7 0,72 mm keit der neuen Methode 
bewiesen; ihre Vorzüge 
sind klar ersichtlich: Ein Nährmedium, in welchem die isolierte Wurzel 


sehr gut gedeiht, und in welchem sie sich überdiee auch einwandfrei 
ie to 2e à ss à beobachten und messen 
a . Tägliche Langenzuwachswerte einer j.n,. . 
isolierten Wurzelspitze vor und nach der läßt; ferner die genaue 
Behandlung mit ß-Indolylessigsäure 1:1000. 


Gespritzt 
mm 


Dosierungsmöglichkeit 
der zugeführten Wuchs- 
stoffmenge mittels der 
Kubikzentimetereintei- 
+ lung der Spritze. Der 
6 oxydative Einfluß der 
6 

6 





Zeit Ungespritzt 





1 

” im Durchschnitt 0 
8,7 mm pro Tag 0, Luft auf den zugeführ- 
bon ten Wuchsstoff ist im 
Coulinmte Gegensatz zu der An- 
in 6 Tagen 52,2 mm 4,7 wendung von Wuchs- 
stofflösungen, in welche 
die zu untersuchenden Wurzeln eintauchen, so gut wie ausgeschlossen, 
da sich der Einstichkanal der Nadel nach deren Herausziehen aus 
dem Agar wieder völlig schließt. Naturgemäß muß nach und nach 
der zugeführte Wuchsstoff in den gesamten Nährboden diffundieren ; 
doch dauert dies, wie die Versuche zeigten, so lange, daß sich vorher 
einwandfrei feststellen läßt, ob die zugeführte Wuchsstoffmenge das 
Wachstum der Wurzel hemmt, normales Wachstum zuläßt oder dieses 


fördert. 
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Alle derartigen Untersuchungen an Wurzeln können wegen der immer 
wieder beobachteten individuellen Verschiedenheiten wirklich einwandfrei 
nur an ein und derselben Wurzel vor und nach der Wuchsstoffzufuhr 
gemacht werden. Viele Einzelbeobachtungen führen zu viel zuverläs- 
sigeren Ergebnissen als wenige Beobachtungen einer Vielzahl von Wur- 
zeln, welche man gleichzeitig der Wuchsstoffeinwirkung aussetzt. Auch 
darin bewährt sich also der eingeschlagene Weg. 

Hier seien zunächst die allgemein zu beobachtenden Erscheinungen 
an den Testwurzeln wiedergegeben. Die Wuchsstoffzufuhr in den hem- 
mend wirkenden Konzentrationen wird von der Wur- 
zel, wie schon erwähnt, mit fast sofortiger Einstellung 
des Wachstums beantwortet (Tabelle 3 und 4). Schon 
24 Stunden nach der Spritzung zeigt sich an der 
Wachstumszone der Testwurzel eine beginnende An- 
schwellung, die nach einigen Tagen zu einem starken, 
keulenförmigen Tumor auswächst. Die Abb. 6 zeigt 
das Aussehen dieser Anschwellungen nach 5 Tagen — 
der Pfeil bei dem Datum 25. bedeutet den Markierungs- 
punkt, welchen die Wurzelspitze gerade im Augenblick 
der Spritzung, in diesem Fall mit einer Konzentration 
1: 1000, erreicht hatte —; bis zum 30. hat die Wurzel 
dann nur wenig an Länge zugenommen im Vergleich 
zu dem vor dem 25. zu bemerkenden täglichen Zuwachs. 
Dafür hat sich aber die Anschwellung, welche schon 
nach einem Tag zu beobachten war, ganz bedeutend 
vergrößert. Dies tritt noch besser auf der Abb. 7 in = 
Erscheinung. Abb.7 zeigt die Wirkung einer 1 : 1000- Abb. 6. 
Spritzung nach 7 Tagen, wobei die linke unbehandelte Ze u bin. 4 
Wurzel als Kontrolle dienen mag. Falls die Wurzel stoftlösung 1 : 1000, 
nun überhaupt diese hohen Konzentrationen vertrug, ee 
begann sie an der Anschwellung mit einer starken (Dezember 1937). 
Ausbildung von Seitenwurzeln, welche schließlich in 
förmlichen Bärten aus der Anschwellung hervorbrachen (Abb. 8). 
Inzwischen hat die Wurzelspitze ihr unterbrochenes Wachstum 
wieder aufgenommen (Abb. 8). An den Anschwellungen selbst löst 
sich das Rindenparenchym allmählich vollständig von dem Zentral- 
zylinder der Wurzel ab, welchen es als blasig-durchsichtiges Gewebe 
lose umhüllt. 

GEIGER-HUBER und BurLer finden in ihren Kulturen isolierter 
Wurzeln ebenfalls eine Verdickung der Wurzel nach Zufuhr stärkerer 
Heteroauxinkonzentrationen. Bei längerer Kulturdauer erhalten sie 
kurze, gedrungene Gebilde, die sich aber in ihrem Aussehen von den 
Wurzeln meiner Kulturen wohl infolge anderer Kulturbedingungen ganz 
erheblich unterscheiden. 




















636 Günther Segelitz: Der Einfluß 





Nach der neuen Wurzeltestmethode wurden dann die Einflüsse 
geringerer Konzentrationen künstlich zugeführten Wuchsstoffes auf das 
Wurzelwachstum geprüft. Die gespritzte Menge der betreffenden Lösung 
betrug stets 0,1 ccm. Die Abb.9 und 10 und die Tabelle 5 zeigen die 
Wirkung der jeweiligen Konzentration; danach läßt sich bis zu dem 
Reagensglas D 11, das entspricht einer Verdünnung von | : 10 Milliarden, 
deutlich eine Wachstumshemmung der normalen Wurzel feststellen. 





Abb. 7. Zea Mays. Wurzelkultur mit Wuchsstofflösung 1 : 1000 gespritzt. Aussehen der 
keulenförmigen Anschwellungen nach 7 Tagen. Links eine unbehandelte Kultur. 
Die nächst höhere Verdünnung 1:100 Milliarden ließ in der Regel 
normales (Abb. 10), manchmal sogar gefördertes Wachstum erkennen. 
Eine ganz eindeutige Festlegung der wachstumfördernd wirkenden 
Heteroauxinkonzentration war mir bislang noch nicht möglich, da hierzu 
bei meiner Methode eine sehr große Anzahl von Einzelbeobachtungen 
nötig sind. Nach den bisherigen Beobachtungen liegt sie zwischen einer 
Verdünnung von 1:10 und 1: 100 Milliarden. Im Rahmen vorliegender 
Untersuchungen dienten diese Versuche mit geringen Konzentrationen 
künstlich zugeführten Wuchsstoffes ja auch lediglich dazu, die Reaktions- 
fähigkeit der Testwurzeln festzustellen, um dann an ihnen den vermuteten 
Wuchsstoff der Hellkulturen isolierter Wurzeln, sowie den fraglichen 

der Dunkelkulturen nachzuweisen. 
Zum Nachweis des Wuchsstoffgehaltes der Hellkulturen isolierter 
Wurzeln wurden 60 ,,Hellwurzeln‘‘, welche 10 Tage kultiviert worden 
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waren, nach der Tuımannschen Extraktionsmethode, wie sie auch 


FIEDLER verwendete, extrahiert: 


Die Wurzeln wurden mit 10 cem Chloroform ‚Anschütz‘ (Herst.: 
I.G.-Farben) und 2 ccm n-Salzsäure unter Zerquetschen in einer. Reib- 


schale ausgezogen, das Chloroform abpipettiert und 
verdampft; der Verdampfungsrückstand wurde mit 
1 ccm destillierten Wassers aufgenommen. Mit diesem 
Kubikzentimeter Lösung wurden dann Wurzeln ge- 
spritzt, von deren normalem Wachstum man sich 
vorher überzeugt hatte. 


Tabelle 5. Längenzuwachswerte der isolierten Wur- 

zelspitze vor und nach der Behandlung mit ver- 

schiedenen Konzentrationen von ß-Indolylessig- 
säure (gemessen nach 24 Stunden). 














Un- eteroauxinlösung 
pes TER Gespritzt mit H: Hemmung - 

mm mm Konzentration ‘ % 
8,3 1,2 1 1000 86 
7,8 2,1 1 10000 73 
7,9 3,5 1 100000 56 
8,1 5,2 1 1 Million 36 
9,1 6,5 1: 10 Millionen 28 
8,5 6,5 1: 100 Millionen 23 
7,8 6,7 1 1 Milliarde 14 
8,1 8,0 1: 10 Milliarden 

7,6 7,6 1: 100 Milliarden 

7,8 44 1 1 Billion 








Wie nach dem Verhalten der Hellkulturen zu ver- 
muten war, zeigte sich die Anwesenheit von Wuchs- 
stoff durch die auftretende Wachstumshemmung 
der gespritzten Wurzeln, gemessen nach 24 Stunden, 
sowie durch die Ausbildung der oben erwähnten 
keulenförmigen Anschwellungen, welche naturgemäß 
den vorliegenden Wuchsstoffkonzentrationen ent- 
sprechend nur schwach, aber immerhin deutlich 
erkennbar auftraten (Abb. 11 und 12). 

Nach der gleichen Methode wurden dann auch 
die Dunkelkulturen geprüft. Ihr Verhalten hatte 





Abb. 8. Zea Mays. 
Wurzelkultur am 22. 
12.37 mit -Indolyl- 
essigsäure 1 : 1000 ge- 
spritzt. Die Anschwel- 
lung zeigt die starke 
Seitenwurzelbildung. 
Die Wurzelspitze hat 
ihr Wachstum wieder 
aufgenommen. 


die Anwesenheit von Wuchsstoff wahrscheinlich gemacht. Es wurden 
zu diesem Zweck 60 „Dunkelwurzeln‘“, welche 10 Tage auf Nähragar 
kultiviert worden waren, extrahiert. Die aus ihnen gewonnene Lösung 
wurde dann wie früher vor die Spitze der Testwurzeln gespritzt. Die 
Abb. 13 und 14 zeigen deutlich die an diesen Wurzeln aufgetretene 
Wachstumshemmung. Daß diese schwächer ist als die der „‚Hellwurzeln“ 
erklärt sich daraus, daß am Licht neu gebildeter Wuchsstoff zu der 


vorhandenen Menge hinzukommt. 
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Aus der aufgetretenen Wachstumshemmung und der Ähnlichkeit 
der entstandenen Schwellungen mit denen, welche durch eine Spritzung 
mit Heteroauxin erzielt wurden, ist man wohl berechtigt, auf eine Wuchs- 
stoffwirkung des aus den zu untersuchenden Wurzeln gewonnenen 
Extraktes zu schließen. Die Versuchswurzeln enthalten also Wuchsstoff, 
der im Gegensatz zu FIEDLERs Behauptung für 
das Wachstum sowie die Ausführung geotropi- 
scher Krümmungen notwendig zu sein scheint. 





Abb. 11. Abb. 12. 
Abb. 11. Zea Mays. Die Wirkung der Spritzung eines Extraktes von 60, zehn Tage lang 
im Hellen gezogenen Wurzeln. Testobjekt: Dunkelwurzeln. Man bemerkt deutlich die 
zwischen dem 18. 1.38 und 19. 1.38 aufgetretene Wachst h Siehe auch die 
Vergrößerung der mittleren Wurzel in Abb. an 


Abb. 12. Vergrößerung der Abb. 11. 





Das von FIEDLER angenommene Verschwinden des Wuchsstoffes aus 
isolierten Wurzeln — entsprechend wohl auch aus abgeschnittenen SproB- 
teilen — besteht also nur in einer erheblichen Konzentrationsabnahme, 
welche bei den bislang benützten, verhältnismäßig groben Testen ein völli- 
ges Verschwinden des Wuchsstoffes vortäuschen konnte. Das beobachtete 
schnellere Wachstum der Dunkelkulturen beruht nicht auf völliger Wuchs- 
stofflosigkeit, sondern nur auf einem verminderten Wuchsstoffgehalt. 

Fortlaufende Beobachtungen der Wachstumsgeschwindigkeit mittels 
des Horizontalmikroskopes könnten hierüber näheren Aufschluß geben. 
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Es würde vermutlich eine langsam steigende Wachstumsförderung ent- 
sprechend dem fortschreitenden Verschwinden des Wuchsstoffes zu 
beobachten sein. 

Der Wurzeltest wurde in den bisherigen Versuchen lediglich zum 
qualitativen Wuchsstoffnachweis benützt; seine Brauchbarkeit auch in 
quantitativer Hinsicht zu erweisen, 
muß weiteren Arbeiten vorbehalten 





Abb. 13. Abb. 14. 
Abb. 13. Zea Mays. Die Wirkung der Spritzung eines Extraktes von 60, zehn Tage lang im 
Dunkeln gezogenen Wurzeln. Testobjekt: Dunkelwurzeln. Die Wachstumsh 
zwischen dem 4. 1. 38 und 5. 1. 38 ist deutlich zu bemerken. Die keulenförmige Anschwellung 
zeigt die Vergrößerung Abb. 14. 
Abb. 14. Vergrößerung der Abb. 13. 


bleiben. Da nach GEIGER-HVBER und BURLET zwischen Wuchsstoff- 
konzentration und Wirkung auf das Wurzelwachstum proportionale 
Beziehungen zu bestehen scheinen, indem mit steigender Heteroauxin- 
verdünnung eine zunehmende Abnahme der Wachstumshemmung auf- 
tritt, welche endlich sogar einer wachstumsfördernden Wirkung Platz 
macht, erscheint die Brauchbarkeit dieses Wurzeltestes auch für quan- 
titative Untersuchungen möglich. 





C. Zusammenstellung der Ergebnisse. 

I. Isolierte Sproßstecklinge. 
1. Werden 1—2 cm lange Maiskeimlinge (Koieoptile mit eingeschlos- 
senem Primärblatt und dem ersten Knoten) vom Korn abgeschnitten, 
so lassen sich diese ,,Stecklinge“ auf Nähragar keimfrei kultivieren. 
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2. Solche am Licht gezogenen ,,Stecklinge“ zeigen an ihrem Stumpf 
Beiwurzelbildung. 

3. Entsprechende Dunkelkulturen gleicher Ausgangslänge lassen 
niemals eine Bewurzelung erkennen. Somit muß der für die Beiwurzel- 
bildung notwendige Wuchsstoff von der grünen Pflanze am Licht neu 
gebildet sein. 

4. Durch Zugabe künstlichen Wuchsstoffes (Heteroauxinpaste 1: 1000) 
auf die basale Schnittfläche des Stumpfes, ließ sich auch bei Dunkel- 
kulturen Beiwurzelbildung erzielen. 

5. Nachträgliche Belichtung von Kulturen, die längere Zeit im 
Dunkeln belassen wurden, ergab mit beginnendem Ergrünen am Licht 
ebenfalls Beiwurzelbildung. 

6. Abgeschnittene . „‚Sproßstecklinge‘‘ von Pflanzen größerer Aus- 
gangslänge (über 2 cm) zeigen auch in Dunkelkulturen Beiwurzelbildung. 

7. Aus den genannten Tatsachen ist zu schließen, daß jüngste Keim- 
linge zunächst über zu wenig Wuchsstoff verfügen, um Wurzeln zu 
bilden; am Licht tritt dann eine Neubildung des Stoffes ein. Ältere 
Keimlinge dagegen sind vom Samen her bereits mit zur Beiwurzel- 
bildung ausreichenden Wuchsstoffmengen versehen. 


II. Isolierte Wurzelspitzen. 

1. In Dunkelkultur zeigen Maiswurzeln sehr schnelles Wachstum. 
Die Wurzeln sind schlank und oft regellos gekrümmt. 

2. In Hellkulturen ergrünen die Wurzeln, sie wachsen langsamer 
und sind bedeutend dicker. 

3. Am Licht gezogene Wurzeln reagieren auch nach längerer Kultur- 
dauer stets positiv geotrop. Diese Krümmung erfolgt sehr schnell und 
kräftig. 

4. Dunkelkulturen reagieren auch nach längerem Verbleiben in der 
geotropen Reizlage sehr viel später und schwächer. Häufig unterbleiben 
die Krümmungen völlig. Werden diese schwach gekrümmten Wurzeln 
ans Licht gebracht, so erfolgen Wachstumshemmung und vollständige 
geotrope Krümmung. Kulturen, an denen im Dunkeln überhaupt keine 
Krümmungen auftraten, krümmten sich ebenfalls bei nachträglicher 
Belichtung. 

5. Diese Tatsachen führen zu dem Schluß, daß die am Licht gezogenen 
Wurzeln Wuchsstoff gebildet haben. 

6. Die Tatsache, daß auch in Dunkelkulturen geotrope Krümmungen 
auftraten, die allerdings verzögert und unvollständig waren, oft auch 
gänzlich unterblieben, machte es wahrscheinlich, daß auch in den ver- 
dunkelten Wurzeln Wuchsstoff vorhanden wäre. 

Um diesen nachzuweisen, wurde eine neue Testmethode geschaffen, 
bei welcher die Wurzeln selbst als Testobjekte dienten. In die Nach- 
barschaft der Wurzelspitze der Testwurzeln wurden Wuchsstofflösungen 
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in den Nähragar eingespritzt. Bei Verwendung von B-Indolylessigsäure 
ergab sich bei Verdünnungen bis einschließlich 1: 10 Milliarden Wachs- 
tumshemmung, bei 1:100 Milliarden unverändertes Wachstum oder 
Wachstumsförderung. Dabei wurde eine deutliche Verdickung der 
Wachstumszonen der mit starken Konzentrationen gespritzten Wurzeln 
beobachtet. 

7. Extrakte aus Wurzeln der Hell- und Dunkelkulturen ergaben 
deutliche Wachstumsverzögerungen und Anschwellungen der Test- 
wurzeln. Somit enthalten die Versuchswurzeln Wuchsstoff. 

8. Damit wird die Angabe FrepLers, daß Wuchsstoff für das Wachs- 
tum und den Geotropismus der Wurzel nicht nétig sei, widerlegt. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1936—1938 im Botanischen In- 
stitut der Universitat Rostock auf Anregung und unter Leitung des Herrn Prof. 
Dr. H. v. GUTTENBERG ausgeführt. 
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DER TÄGLICHE VERLAUF VON ASSIMILATION UND ATMUNG 
BEI EINIGEN HALOPHYTEN!. 


Von 
WERNER NEUWOHNER. 


Mit 24 Textabbildungen (26 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 12. Juli 1938.) 


1. Einleitung. 

Lange Zeit beherrschte die Schimrersche Theorie von der physio- 
logischen Trockenheit des Salzbodens und der xerophilen ‚Struktur der 
Halophyten das ganze Halophytenproblem. Im Zusammenhang damit 
wurde später insbesondere der Wasserhaushalt dieser Pflanzen experi- 
mentell geprüft, und es wurden vor allem Transpirationsuntersuchungen 
angestellt. Verschiedene dieser Arbeiten, so die von v. FABER (1923) 
über die indischen Mangroven, von Montrort (1926/27) und STOCKER 
(1924, 1925, 1928) über die nördlichen Strandpflanzen, von KELLER (1925) 
über die russischen Salzsteppenpflanzen und von STOCKER (1928b) über 
die ägyptischen Salz- und Wüstenpflanzen ließen sich nicht mehr ohne 
weiteres mit der Theorie SCHIMPERs vereinbaren. In seiner letzten Arbeit 
hat indessen SCHRATZ (1937) sich neuerdings bis zu einem gewissen 
Grade für die ScHIMPERsche Auffassung eingesetzt. Durch die genannten 
und eine Anzahl weiterer Untersuchungen sind wir heute über den 
Einfluß des Salzes auf verschiedene Lebenserscheinungen der Pflanze 
recht gut unterrichtet. Lediglich die Abhängigkeit der Atmung und 
der Assimilation vom Salzgehalt des Bodens ist noch wenig untersucht 
worden. 

Montrort (1926 und 1927) stellte bei vorher stärkefrei gemachten Blättern 
von Glykophyten, die durch die Transpiration Seesalzlösungen einsaugten, schon 
in stark verdünnter Lösung eine vollständige Unterbindung der Stärkeneubildung 
fest. Ähnliche Untersuchungen wurden auch an submersen Pflanzen von JAKOBI 
(1899), TREBOUx (1904), PANTANELLI (1904) und Montrort-Banprup (1927) 
angestellt. Überall ergab sich eine Hemmung der Assimilation sowohl durch NaCl 
als auch durch balanzierte Seesalzlösung. 

Ganz anders verhielten sich die Halophyten. Obwohl auch bei ihnen nach 
Untersuchungen von Montrort (1926) und RUHLAND (1915) das Mesophyllgewebe 
für Chloride stark permeabe! ist und bei Salzzufuhr mit Salzen überschwemmt 
wird, bleibt sowohl die Assimilation als auch der enzymatische Abbau durch das 
Salz unbeeinflußt. 

Wie groß die tatsächliche Assimilationsleistung der Halophyten am 
natürlichen Standort im Vergleich zu derjenigen der Glykophyten ist, 
wurde bei den Landhalophyten noch an keinem Beispiel untersucht. 


1 D 28. 
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Diese Lücke soll die folgende Arbeit ausfüllen ; gleichzeitig wurde gehofft, 
damit zur Klärung der Frage „Warum die Halophyten von glykischen 
Standorten ausgeschlossen sind, obgleich sie ja ausnahmslos auf solchen 
gedeihen können‘, einen Beitrag liefern zu können. 

Die nachstehenden Versuche wurden in den Jahren 1936 und 1937 
teils auf der Insel Fehmarn und teils im Botanischen Garten in Rostock 
ausgeführt. Grundsätzliche Unterschiede in bezug auf die Photosyn- 
these ergaben sich bei den beiden Versuchsorten nicht. Im Botanischen 
Garten in Rostock wurden die Rezipienten lediglich zeitweise durch 
Bäume beschattet, was sich unter Umständen im Verlauf der Assimi- 
lationskurven auswirken kann. Als Versuchsobjekte für meine Unter- 
suchungen verwendete ich Honckenya peploides, Salicornia herbacea und 
Cakile maritima. Für die einzelnen Versuche wurden immer ganze 
Stengel oder Pflanzen verwendet, die bei den Teilversuchen einer Tages- 
serie dieselben blieben. Die Versuche auf der Insel Fehmarn wurden 
bei vollkommen natürlichen Bedingungen durchgeführt. Im Sommer 
1937 verwendete ich Pflanzen, die unter möglichster Angleichung an 
die natürlichen Standortsbedingungen in Kästen kultiviert waren. 


Als man damit begann, die Assimilation im Freien unter natürlichen Standort- 
bedingungen zu studieren, ergab sich bald, daß man dabei zu ganz anderen Er- 
gebnissen kam als im Laboratoriumsversuch. So ergaben zunächst KostytTscHEws 
Untersuchungen (1926) über den Verlauf des Gaswechsels während eines Tages 
einen sehr unregelmäßigen Verlauf der Assimilationskurve. Häufig wurde um die 
Mittagszeit eine scharfe Depression festgestellt, die sogar von einer CO,-Aus- 
scheidung im Licht begleitet sein kann. Diese eigenartige Erscheinung wurde in 
der Folgezeit von einer Reihe anderer Forscher bestätigt (McLean 1920, Kurs- 
sanow 1933, BELJAKOFF 1930, v. GUTTENBERG und BuHr 1935, HARDER und Mit- 
arbeiter 1932 u. a.). 

Einige Forscher glaubten eine Erklärung dieser auftretenden Depressionen in 
einer übermäßigen Anhäufung von Assimilaten gefunden zu haben (KOSTYTSCHEW 
1921, v. GUTTENBERG und Buxe 1935). Andere machten eine Überhitzung der Blätter 
dafür verantwortlich (WoTscHAL und TOLMATSCHEW 1926), wieder andere sahen die 
Ursache für die vorübergehende Hemmung der Assimilation in einem Verschluß 
der Spaltöffnungen (LUNDEGARDH 1922, BELJAKOFF 1930) oder im Wassermangel 
(v. GUTTENBERG und BUHR 1935). Auch wurde das wechselweise Zusammenwirken 
der verschiedensten äußeren Faktoren, wie CO,-Gehalt der Luft, Temperatur, 
Licht und Feuchtigkeit als Ursache des unregelmäßigen Verlaufes der Assimilation 
betrachtet (Harper 1930, Harper, FırzER und Lorenz 1932, ScHopER 1932). 
Die Schwierigkeit, für gewisse Assimilationsstörungen einen Außenfaktor als Ur- 
sache aufzudecken, macht es sehr wahrscheinlich, daß neben äußeren Faktoren 
oft auch gleichzeitig innere auf den Verlauf der Photosynthese einwirken, wobei 
jeder dieser Faktoren unter gewissen Umständen begrenzend wirken kann. 

BLACKMANN (1905) und van DER HONERT (1930) stehen auf dem Standpunkt, 
daß auf jeden physiologischen Vorgang gleichzeitig eine große Menge verschie- 
dener Faktoren einwirken, aber seine Intensität nur durch den Faktor bestimmt 
wird, der sich im Minimum befindet. Nach TscHEsNokow (1930) hat dieses BLACK- 
MANNsche Gesetz der begrenzenden Faktoren aber nur dann Gültigkeit, wenn die 
Faktoren direkt auf die Photosynthese einwirken, nicht aber, wenn sie sekundär 
andere Faktoren mobilisieren. Z. B. bewirken nach diesem Autor sowohl Erhöhung 
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der Lichtintensität als auch des CO,-Gehaltes der Luft eine Steigerung der Durch- 
trittsmöglichkeit von CO, durch das Plasma. Der begrenzende direkte Faktor ist 
also nicht mehr das Licht oder die Kohlensäure, sondern die Durchlässigkeit des 
Plasmas. Daß die Verhältnisse nicht so einfach liegen wie BLACKMANN annahm, 
zeigt HARDER (1921) bei seinen Versuchen mit Fontinalis. Danach wird die Assi- 
milati tensität am stärksten durch den am meisten im Minimum befindlichen 
Faktor bestimmt. 

Sind z. B. Lichtintensität und Temperatur in starkem Überschuß, der CO,- 
Gehalt der Luft dagegen im Minimum, so ist die Kohlensäure der bestimmende 
Faktor. Eine Steigerung des CO,-Gehaltes hat in diesem Fall eine Steigerung der 
Assimilation zur Folge, während eine Erhöhung der schon im Überschuß befind- 
lichen Faktoren nicht wirksam ist. Ist dagegen nur die Temperatur im starken 
Überschuß und neben geringer CO,-Konzentration auch eine schwache Licht- 
intensität vorhanden, so wird sowohl eine Erhöhung der Kohlensäurekonzentration 
als auch eine steigende Lichtintensität auf den Assimilationsvorgang fördernd 
wirken, obgleich einer der Faktoren immer noch stärker im Minimum ist als der 
andere. Jede Abweichung des zweiten nicht im extremen Minimum liegenden 
Faktors vom „Gleichgewichtspunkt‘‘ (HARDER 1921) wird sich durch eine ausgie- 
bige Veränderung der Assimilationsgeschwindigkeit bemerkbar machen. Bei Be- 
sprechung meiner Versuchsergebnisse wird sich zeigen, daß auch hier die verschie- 
densten Typen von Assimilationskurven auftreten. Neben solchen, die offen- 
sichtlich nur durch einen Faktor beeinflußt sind, gibt es solche, die noch deutlich 
erkennbar von zwei oder auch mehreren Faktoren bestimmt wurden; dazu kommt 
noch eine ganze Anzahl von Kurven, bei denen eine Deutung auf Schwierigkeiten 
stößt, weil ihr Verlauf durch eine ganze Anzahl sich gegenseitig überlagernder Ein- 
flüsse bestimmt wird. 

Diese sich ganz natürlich ergebende Einteilung soll bei der folgenden Besprechung 
der Versuchsergebnisse beibehalten werden. 











2. Methodik. 

Zur Bestimmung des Gasaustausches wurde eine Apparatur benutzt, 
die sich an die von HARDER, FILZER und LORENZ (1931) beschriebene 
anlehnt. Sie wurde bereits von v. GUTTENBERG und BUHR (1935) mit 
Erfolg verwendet. Ich kann deshalb auf eine Beschreibung der einzelnen 
Teile verzichten. 


Als Rezipienten dienten an einem Ende halbkugelig zugeschmolzene Glas- 
zylinder verschiedener Größe, die von Fall zu Fall möglichst den Ausmaßen der 
untersuchten Pflanzen angepaßt wurden, um einen schädlichen Raum (GEIGER 1928) 
zu vermeiden. Es wurden ganze im Boden belassene Pflanzen für die Versuche 
verwendet. Verschlossen wurden die Rezipienten durch einen zweigeteilten Kork- 
oder Gummistopfen mit 2 Durchbohrungen zur Aufnahme der Zu- und Ableitungs- 
bahnen. Zur Feststellung der jeweils herrschenden Innentemperatur war in den 
Kork ein kleines Thermometer eingelassen. Die für die Atmungsversuche bestimmten 
Rezipienten waren mehrfach in dichtes schwarzes Papier eingehüllt und zur Ver- 
meidung einer Überhitzung mit einem weißen Tuch bedeckt. Für die Versuche 
mit Salicornia erwies sich der zweigeteilte Kork zum Verschluß des Rezipienten 
als ungeeignet. Da die feinen Wurzeln unmittelbar unter der Erdoberfläche ansetzen, 
durfte der Kork nicht in die Erde gedrückt werden. Bei Anbringung des Korkes 
über der Erde wäre andererseits ein Entfernen der untersten Verzweigungen not- 
wendig geworden, eine Schädigung, die vermieden werden sollte. Aus diesem 
Grunde wurde ein anderer Verschluß gewählt. Er besteht aus einer ringförmigen 
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Metallrinne, an deren Innenrand die beiden Rohre für Zu- und Ableitung angelötet 
sind. Der Rezipient wird in diese Rinne eingepaßt. Als Abschluß gegen den Erd- 
boden und zum Befestigen des Glasrezipienten wurde flüssig gemachtes Paraffin 
verwendet, das nach dem Erkalten einen festen und luftdiehten Abschluß bildet. 
Eine Schädigung der Versuchspflanze trat dabei nicht ein. Die eingeschlossenen 
Pflanzen machten einen frischen und gesunden Eindruck. 


Die Geschwindigkeit des durchgesaugten Luftstroms wurde im allgemeinen so 
reguliert, daß die aus der Assimilationskammer austretende Luft mindestens 
noch ®/, des Kohlensäuregehaltes der normalen Luft enthielt, was nach Kosryr- 
SCHEW und Mitarbeitern (1926) eine normale Assimilationsleistung sichert. Neben 
jedem Assimilations- und Atmungsversuch lief ein Blindversuch, der zur Bestimmung 
des Kohlensäuregehalts der Luft diente. Diese Maßnahme erwies sich als sehr 
nötig, denn es wurden sogar im Laufe ein und desselben Tages Schwankungen 
beobachtet, die sich bei Gewitter, Regen und Nebel häufig noch verschärften 
(Mönch 1937). Alle weiteren Außenfaktoren, die zum Gasaustausch der Pflanze 
in Beziehung stehen könnten, wurden jeweils zu Versuchsbeginn und -ende gemessen. 
Die in den Kurven wiedergegebenen Temperaturen geben die am Schluß eines jeden 
Versuchs beobachteten Werte an. 


Die Lichtintensität wurde mittels eines genau in der Organlage exponierten 
Eper-HecHtschen Dauerphotometers von der Keilkonstante 0,305 unter Ver- 
wendung von Chlorsilberphotometerpapier bestimmt; in den Kurven sind die 
Skalengrade als relative Lichtmenge angegeben. 


Als Absorptionsflüssigkeit wurde n/20 Barytlauge benutzt, die mit n/20 Salz- 
säure gegen Phenolphthalein bis zur leichten Rosafärbung titriert wurde. Jede 
Titration wurde doppelt ausgeführt. Nach Angaben von HOLDHEIDE, Huser und 
STOCKER (1936) wurde der n/20 Barytlauge 0,2% Butylalkohol zugesetzt, wodurch 
eine starke Vergrößerung der Laugenoberfläche erreicht wird, was eine gesteigerte 
Absorption der Gesamtkohlensäure zur Folge hat. 


Ein Einzelversuch verläuft folgendermaßen: Mit Hilfe einer KNUDSEN-Pipette 
werden 75 ccm Barytlauge in das Absorptionsrohr geführt und die am Vortag zu- 
bereitete Versuchspflanze in den Rezipienten gebracht. Nunmehr wird die Ab- 
flußklemme geöffnet, und nachdem etwa 3—4 1 Luft durch die Apparatur gesogen 
worden sind, beginnt mit der Einschaltung des Absorptionsrohres der eigentliche 
Versuch. Gleichzeitig werden die Außenfaktoren und die Temperaturen in den 
Rezipienten abgelesen und notiert. Die Dauer des Versuchs schwankt zwischen 
10 und 20 Min.; in dieser Zeit haben 10 1 Luft den Assimilationsrezipienten durch- 
strömt. Mit Beendigung des Versuches werden Abflußklemme und Manometer 
geschlossen und gleichzeitig die schon oben erwähnten Werte bestimmt; dazu die 
Innentempe ratur und der Unterdruck in der Apparatur. Der Assimilationsrezipient 
wird von der Versuchspflanze entfernt und schattig aufbewahrt. Das Absorptions- 
rohr wird herausgenommen und bis zur Titration verschlossen. 


Nach Beendigung einer Tagesserie wurden abends die Versuchspflanzen unmittel- 
bar über dem Verschlußkork abgeschnitten und sofort das Frischgewicht bestimmt. 
Die im Verlauf der Arbeit angegebenen Assimilationswerte sind meist auf die Ein- 
heit des Trockengewichtes und der Zeit bezogen worden und werden stets in Milli- 
gramm pro Zehngramm Trockengewicht angegeben. Nur ausnahmsweise wurde 
auf das Frischgewicht bezogen. Zu der Wahl des Frisch- und Trockengewichts 
als Bezugsgröße bin ich durch die Kleinheit der meinen Untersuchungen zugrunde 
liegenden Versuchspflanzen veranlaßt worden. Eine Flächenbestimmung wäre mit 
großen Schwierigkeiten verbunden und zudem mit Fehlern behaftet; überdies 
sind bei meinen Versuchspflanzen nicht nur die Blätter, sondern auch die grünen 
Teile der Sprosse assimilationsfähig. 


Planta Bd. 28. 42 
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3. Die Versuche. 
a) Durch Kohlensäure begrenzte Kurven. 
Ein gutes Beispiel für eine durch Kohlensäure begrenzte Assimilations- 
kurve bietet Versuch 1, Abb.1 vom 18. 8.36 (Honckenya, Fehmarn). Um 
oom HC! 6 Uhr morgens ist im hellen Rezipien- 
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Abb. 1. Honckenya (die Werte sind auf 
das Frischgewicht bezogen), Versuch 1 
vom 18. 8. 36. Fehmarn :. 


47 4 ten überhaupt noch keine Assimilation 


festzustellen. Licht und Temperatur 
sind gegen CO, im Minimum und haben 
wohl auch deshalb zunächst Anteil an 
dem sehr raschen Anstieg der Assi- 
milation, die durch das schwache An- 
steigen der CO,-Kurve allein nicht er- 
klärt werden kann. Von 9 Uhr ab tritt 
jedoch der Einfluß der Kohlensäure 
ganz klar hervor und bewirkt zunächst 
ein Abfallen der Kurve des Assimi- 
lationsiiberschusses, die dann auch 
im weiteren Verlauf des Tages alle 
Schwankungen des Kohlensäuregehal- 
tes der Luft mitmacht. Nur der letzte 
Wert um 18 Uhr fällt im Vergleich zu 
CO, zu stark ab, was wohl wieder seine 
Erklärung durch die Abnahme von. 
Licht und Temperatur findet. Die 
Assimilationskurve ist also fast den 
ganzen Tag über kohlensäurebegrenzt. 
Das gilt auch für die Gesamtassimi- 
lation. 

Sehr schön spiegelt sich auch die 
Wirkung der Luftkohlensäure auf die 
Assimilationsüberschußkurve im Ver- 
such 5, Abb. 2 (27. 8. 36, Honck., 


Fehmarn) wieder. Alle kleinen Schwankungen sind ihnen gemeinsam, 
während der gleichmäßig an- und absteigende Wert für Licht und Tem- 
peratur keinen Einfluß auszuüben vermag. Lediglich beim letzten Wert 





1 Erläuterungen zu den Abbildungen: R Atmung, AU Assimilations-Überschuß, 
GA Gesamt-Assimilation (R + AU), AT Temperatur im Assimilations-Rezipienten, 
RT Temperatur im Atmungs-Rezipienten, RL Relative Lichtmenge. 

Der Kohlensäuregehalt der Luft wird durch die mit CO, bezeichnete Kurve 
dargestellt, und zwar sind die Titrationsunterschiede der Lauge vor dem Versuch 
und nachdem 101 Luft hindurchgesogen waren, in ccm n/10 HCl eingetragen. 

Die Werte für R und AU sind im allgemeinen auf die Einheit des Trockenge- 
wichtes berechnet; in Abb. 1, 6 und 12 ist dagegen das Frischgewicht verwendet 
worden. In diesen Fällen wird in der Unterschrift der Abbildungen besonders 


darauf hingewiesen. 
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um 19 Uhr fällt das Licht auf eine relative Lichtmenge von 0,9 ab und 
gerät damit stark ins Minimum, was ein steileres Absinken der Assi- 
milation zur Folge hat und sogar ein Ausscheiden von CO, bewirkt. 
Beim Studium der Atmungs- com 45 HCL 
kurve fallt ein sehr hoher Wert 








19 
auf, der mit dem ersten Absinken | | 
der Assimilation um 11 Uhr zu-3 oT or "Co, 
sammenfällt und offenbar tem-S #} 15 
peraturbedingt ist. Dies kénnte 3 
dazu fiihren, die gesteigerte At- = 
mung für den Abfall des Assi- 7} 
milationsiiberschusses allein ver- 

. . he 
antwortlich zu machen, zumal ja 
ein Blick auf den Verlauf der Ge- 3+ 20 
samtassimilation zeigt, daß diese | 
hier ihren Tageshöchstwert er- 1 4 RL 
reicht. Gegen diese Annahme «+ 10 
sprechen aber die Werte von a 4 
13 Uhr. Hier läßt die Atmung 
wieder stark nach, während die 7} 0 
Assimilation weiter sinkt, obgleich 
die andern Außenfaktoren an- “| 
nähernd gleich geblieben sind. ++ 
Auch eine vorübergehende An- 
häufung von Assimilaten kann « É. 
nicht der Grund für das Nach- z+ 
lassen des Assimilationsüberschus- 
ses sein, denn dann müßte ja bei + 
den weiteren günstigen AuBen- z+ 
bedingungen des Nachmittags wie- 
der ein Anstieg erfolgen. Auch in 6 8 10 17 mm 18 20% 
anderer Hinsicht ist der Versuch 5 Abb. 2. Honckenya, Versuch 5 vom 27. 8. 36. 


Fehmarn. 


noch yon Interesse, denn er be- 

stätigt die von KosTYTscHEw und anderen gemachte Beobachtung, 
daß häufig Pflanzen in den ersten Vormittagsstunden ihren Bedarf an 
Assimilaten für den ganzen Tag produzieren und dann die Assimilations- 
kurve stetig absinkt. 

Ein recht interessantes Beispiel für den Einfluß der Kohlensäure auf 
den Tagesgang der Assimilation ist der Versuch 8, Abb. 3 vom 4. 9. 36 
(Honck., Fehmarn). Bei Sonnenaufgang war der Himmel noch ziemlich 
klar, bewölkte sich aber dann bald sehr stark. Um 8°?° Uhr kam es zu 
einem Gewitter mit starkem Regen, der bis gegen 12 Uhr anhielt. An- 
schließend brach die Sonne noch einmal für kurze Zeit durch, ab 14 Uhr 
war der Himmel wieder vollkommen bewölkt. Wie Abb. 3 zeigt, wird 
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bei Beginn der Tagesserie ein Assimilationsüberschuß festgestellt bei 
normalem CO,-Gehalt der Luft. Beim Teilversuch um 10 Uhr, der bei 
Regen durchgeführt wurde, sinkt die Assimilation unter den Kompen- 
sationspunkt und auch die Kohlensäurekurve zeigt einen entsprechenden 
seharfen Einschnitt, der sicherlich durch den anhaltenden Regen ver- 
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Abb. 3. Honckenya, Versuch 8 
vom 4.9.36. Fehmarn. 
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ursacht worden ist. Dagegen ist so- 
wohl die Licht- als auch die Tem- 
peraturkurve kaum gesunken. Sie 
können also auch keinen derartig ins 
Auge fallenden Einfluß auf die Assi- 
milation ausgeübt haben. Im weiteren 
Verlauf des Versuchs steigen alle 
Außenfaktoren an und demzufolge 
auch die Assimilation, die aber auch 
jetzt wieder hauptsächlich von der 
Kohlensäure bestimmt worden zu sein 
scheint, denn beim nächsten Teilver- 
such sind Temperatur und Licht be- 
reits wieder stark gesunken, während 
Assimilation und Kohlensäure gemein- 
sam weiter ansteigen. Erst beim letzten 
Versuch wirkt das stark abgesunkene 
Licht, verbunden mit niederer Tem- 
peratur, begrenzend; es kommt sogar 
zu einer CO,-Ausscheidung. Die Ge- 
samtassimilation zeigt im ganzen einen 
ähnlichen Verlauf. 


b) Durch Temperatur und Licht begrenzte Kurven. 
Die Wirkung von Lichtintensität und Temperatur läßt sich häufig 


schwer trennen, da unter natürlichen Verhältnissen diese beiden Fak- 
toren vielfach gleichsinnig steigen und fallen, so daß in den angeführten 
Versuchen auch gelegentlich eine Temperaturwirkung und umgekehrt 
mitversteckt sein kann. 


Kohlensäurebegrenzte Kurven wird man gewöhnlich dann finden, 


wenn Licht und Temperatur im Überschuß sind, während licht- und 
temperaturbegrenzte meist bei trübem Wetter oder im Frühjahr und 
Herbst zu erwarten sind. Ein gutes Beispiel für eine weitestgehend durch 
die Temperatur begrenzte Tagesserie ist der Versuch 15, Abb.4 vom 
28.9.36 (Honck., Fehmarn). Die Assimilation (Gesamtassimilation und 
Überschuß) bildet eine ganz regelmäßig an- und absteigende Kurve, die in 
ihrem Verlauf vollkommen der Temperatur folgt und zur Kohlensäure der 
Luft in keiner Beziehung steht. Morgens und abends dürfte das Licht 
mitbestimmend gewesen sein, das Lichtoptimum blieb aber ohne Einfluß. 
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Ein weiteres Beispiel, das aber nicht ganz so klar ist, bildet der Ver- 
such 20, Abb. 5 vom 4.8.37 (Rostock, Salicornia). Es ist ohne Zweifel 
eine Abhängigkeit von Temperatur und Assimilation vorhanden. Ledig- 
lich um 12 Uhr sinkt die Assimilation etwas ab, während die Temperatur 
mit dem Licht ansteigt. Es ist mög- com HCl 
lich, daB um diese Zeit die Kohlen- 
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Abb. 4. Honckenya, Versuch 15 Abb. 5. Salicornia, Versuch 20 
vom 28.9.36. Fehmarn. vom 4.8.37. Rostock. 


der sehr starke temperaturbedingte Anstieg der Atmung, der jetzt den 
ÜberschuB herabdrückt. Die errechnete Gesamtassimilation macht also 
die Temperatursteigerung mit. 

Einen Fall, wo überhaupt nicht ohne weiteres gesagt werden kann, 
ob der eine oder andere Faktor bestimmend ist, zeigt der Versuch 17, 
Abb. 6 vom 25. 5. 37 (Honck., Rostock). Hier zeigt sich eine weitgehende 
Übereinstimmung aller Kurven, jedoch ist anzunehmen, daß hier das 
Licht begrenzend gewirkt hat, weil es der sehr hohen Temperatur 
gegenüber im Minimum ist. Um 18 Uhr sinkt der CO,-Gehalt der 
Luft stark ab und wird nunmehr bestimmend für den Assimilations- 
überschuß, der abnimmt, obwohl Licht und Temperatur wieder 
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ansteigen. Überraschend ist, daß der höchste Tageswert für die Assimi- 
lation bei 40°C erzielt wird, was in mehreren anderen Fällen stark 
hemmend wirkte. Es hängt dies vielleicht damit zusammen, daß das 
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Abb. 6. Honckenya (die Werte sind auf das 


Frischgewicht bezogen), Versuch 17 
vom 25.5.37. Rostock. 


Licht verhältnismäßig schwach war, 
was bei den noch später zu be- 
sprechenden Versuchen nicht der 
Fall war. Nach Instn (1923), WAL- 
TER (1928) und v. GUTTENBERG und 
Buxe (1935) kann auch ein bei der 
starken Erhitzung eintretender 
Wassermangel die Ursache für ein 
Nachlassen der Assimilation sein. 
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Abb. 7. Salicornia, Versuch 22 
vom 18.8.37. Rostock. 


Im vorliegenden Fall kam ein solcher also nicht in Frage. Ganz 
regelwidrig verläuft hier die Atmungskurve, indem sie bei steigender 
Temperatur stark absinkt, bei fallender Temperatur aber ansteigt. 
Eine Erklärung dafür ist nicht zu finden, es sei denn, man nimmt 
an, daß das Temperaturmaximum von fast 45° schädigend wirkte. 
Ein Einfluß der Temperatur, aber auch des Lichtes wird in dem 


Versuch 22, Abb. 7 vom 18. 8. 37 (Salicornia, Rostock) beobachtet. 
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Die Kurve der ziemlich niederen Temperaturen ist schwach gekrümmt, 
ebenso die des sehr schwachen Lichtes, und auch der Assimilations- 
überschuß folgt in seinen 3 ersten Werten diesem Verlauf. Erst um 
16 Uhr steigt die Assimilation um ein geringes an, obgleich Licht und 
Temperatur abnehmen. Diese kleine Abweichung ist wohl darauf zurück- 
zuführen, daß die Atmung gegenüber cem # HCL 
12 und 14 Uhr stark nachgelassen hat. 18 
Atmung und Gesamtassimilation folgen æ | 
C0, 
44 






sehr deutlich den Temperaturschwan- 
kungen. Wie schon vorher gesagt, 
lassen sich die Wirkungen von Licht 
und Temperatur bisweilen schwer tren- 
nen. Leichter erkennbar wird der Ein- 
fluß der Temperatur bei sehr hohen 
Werten, die die Assimilation herab- 
drücken und zu einer Eindellung der 
Tageskurve um die Mittagszeit führen. 


Das Licht erreichte dabei zwar hohe 2 ° 4 | 
Intensitäten, die aber in anderen Ver- = yb 10 RL. 
suchen nicht schädigten, also nicht die > 

Ursache der Erscheinung sein dürften. > er 

Ob die Erhitzung als solche oder in- 4} 

direkt durch Wasserentzug wirkte, läßt 

sich nicht entscheiden, da besondere er 

Versuche darüber nicht angestellt wur- 41 

den. Für Mediterranpflanzen zeigten 





v. GUTTENBERG und BuHr (1935), 
daß die Entwässerung die Ursache der 
Assimilationshemmung ist. Wasser- 
versorgte Pflanzen vertragen die hohen 
Temperaturen ohne Schädigung. Der- 
artige Kurven sind von mir auch fest- 
gestellt worden. In heißen Gebieten em 12 14 16 18 20% 
fanden auch HARDER, FILZER und Abb. 8. Honckenya, Versuch 2 
vom 20, 8.36. Fehmarn. 
LORENZ (1931) solche Eindellung, 
während SCHODER (1921) sie in unserem Klima nur sehr selten, nämlich 
an besonders heißen Tagen beobachtete. 

Ein Beispiel für diese Art von Assimilationskurven ist der Versuch 2, 
Abb.8 vom 20.8.36 (Honck., Fehmarn). Morgens herrschte starkes 
Regenwetter, das auch beim 8 Uhr-Versuch noch anhielt. Um diese Zeit 
ist wohl das Licht noch so stark im Minimum, daß es die begrenzende 
Wirkung ausübt. Bis 11 Uhr ist ein leichter Anstieg aller die Assimilation 
bestimmenden Faktoren mit Ausnahme der Kohlensäure festzustellen. 
Die Assimilation nimmt dabei wohl wegen der niederen Lichtintensität 
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nur wenig zu. Es war aber immer noch sehr trübe und der Himmel 
vollkommen bedeckt. Erst um 13 Uhr schnellte die Licht- und Tempera- 
turkurve hoch, nachdem sich das Wetter vollkommen aufgeklärt hatte, 
wobei auch die Luftkohlensäure etwas zunahm. Trotzdem sinkt aber die 
Assimilation ab, und es kommt sogar zur Ausscheidung von Kohlensäure 
cemZB HCL im Licht. Diese Tatsache laBt 
18 sich nur damit erklären, daß 
die ungewöhnlich hohe Tem- 
peratur im Rezipienten eine 
y hemmende Wirkung auf die 
I Assimilation ausübte; ein 
co, Verschluß der Spaltöffnungen 
440 lag offensichtlich nicht vor, 
denn der Rezipient war stets 
1% stark beschlagen, was für aus- 
496 giebige Transpiration spricht, 
| die vielleicht zu Wassermangel 
7 führte. Die Lichtintensität war 
nicht so hoch, daß man an eine 
Schädigung durch sie denken 
könnte, wie sie MONTFORT bei 
spaltöffnungslosen Wasser- 
pflanzen fand. MontTFORT 
macht dafür Veränderungen 
des Plasmas und verschiedene 
Stellung der Chloroplasten zum 
Licht verantwortlich. Einige 
Bedeutung mißt MoNTFORT 
(1927) auch der Vorgeschichte 
der behandelten Pflanzen bei, 
was in unserem Falle ebenfalls 
Abb. 9. JIonckenya, Versuch 3 vom 22. 8. 36. ar Wichtigkeit sein kann; 
Fehmarn. denn durch eine vorhergegan- 
gene Schlechtwetterperiode wa- 
ren die Versuchspflanzen sicherlich auf niedrige Außenfaktoren abge- 
stimmt, so daß der plötzliche Temperaturanstieg auf 30—40° hemmend 
wirkte, was am Ende einer Schönwetterperiode vielleicht nicht der 
Fall gewesen wäre. Dafür spricht der schon beschriebene Versuch 17, 
Abb.6, wo der Tageshöchstwert bei einer Temperatur von 40° erzielt 
wurde, wobei aber tagsüber Schönwetter herrschte. Die Kurve der Ge- 
samtassimilation liegt in Versuch 2 der des Überschusses fast parallel. 
Entsprechend ist auch der Versuch 3, Abb. 9, 22.8.36 (Honck., Feh- 
marn) zu deuten. Die Außenfaktoren waren ganz ähnlich, morgens 
zunächst Regen, dann war es bis auf eine vorübergehende Eintrübung 
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um die Mittagszeit klar und sonnig. Bis 13 Uhr stimmen die Außen- 
faktoren mit der Assimilation weitestgehend überein; dann erfolgt ein 
steiler Anstieg der Lichtkurve bei gleichbleibender hoher Temperatur, 
was einen Abfall der Assimilation zur Folge hat. Ein Unterschied zwischen 
beiden Tagesserien besteht darin, daß diesmal kein Wiederanstieg der 
Assimilation erfolgte, ja sogar bald CO,-Ausscheidung eintrat. Daran 
ist wohl der ganz ungewöhnlich starke CO,-Abfall schuld. 


c) Wechselweise durch verschiedene Faktoren begrenzte Kurven. 


So klar wie in den bisher beschriebenen Versuchen läßt sich die 
Wirkung der einzelnen Faktoren in der Natur nur selten erkennen. Meist 
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werden im Laufe eines Tages die verschiedensten Faktoren in ihrem 
wechselnden Zusammenwirken den Kurvenverlauf bestimmen, wie es 
in manchen der bisher besprochenen Versuche ja auch schon in geringem 
Maße der Fall gewesen ist. 

Einen Fall, wo alle Faktoren sich so gleichmäßig verhalten, daß eine 
Analyse nicht möglich ist, zeigt der Versuch 13, Abb. 10 vom 20. 9. 36 
(Honck., Fehmarn). Hier bewegen sich alle 3 Faktoren derart um den 
Gleichgewichtspunkt (HARDER, 1921) herum, daß sie einen gleichmäßigen 
Einfluß auf die Assimilation ausüben. Sämtliche Kurven steigen mehr 
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oder weniger gleichmäßig an und erreichen um 11 Uhr mit der Assimi- 
lation zusammen ihren höchsten Tageswert. Auch der Abfall ist in den 
einzelnen Teilversuchen recht gleichmäßig; nur die Kohlensäurekurve 
steigt beim letzten Tagesversuch noch einmal an, hat aber keinen Ein- 
fluß mehr auf die Stoffproduktion, 
da die anderen Faktoren schon 
stark im Minimum sind. Ein gutes 
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Abb. 12. Honckenya (die Werte sind auf Abb. 13. Honckenya (3 Wochen mit See- 
das Frischgewicht bezogen), Versuch 16 wasser gegossen), Versuch 10 vom 12. 9. 36. 
vom 22. 5.37. Rostock. Fehmarn. 


Versuch 7, Abb. 11 vom 2. 9. 36 (Honck., Fehmarn). Deutlich erkennbar 
haben wir in den ersten Morgenstunden und in den Abendstunden Licht 
und Temperatur als hemmende Faktoren, während um 13 und 15 Uhr 
die Assimilation unverkennbar die Schwankungen des Kohlensäuregehaltes 
der Luft mitmacht. Die Eindellung zur Mittagszeit ist in diesem Fall 
keineswegs durch eine hemmende Wirkung der Temperatur zu erklären, 
da diese mit 29° als durchaus günstig zu bezeichnen ist. Nur darf 
nicht übersehen werden, daß mit dem Absinken und Ansteigen des 
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Assimilationsüberschusses stark geförderte und stark sinkende Atmung 
verbunden ist. So ließe sich die Überschußkurve auch auf diesem Wege 
erklären, und tatsächlich folgt die Gesamtassimilation lediglich dem 
Licht und der Temperatur. 

Schwieriger ist der Versuch 16 vom 22.5.37 in Rostock, Abb. 12 zu 
deuten. Zunächst folgt: die Assimilation dem Anstieg von Licht und 
Temperatur. Dann hat es den Anschein, coms HCl 
als ob die Kurve infolge des ins Minimum 18 
geratenen CO, abfiele. Da aber auch die 
Temperatur jetzt auf 41° ansteigt, kann 
auch sie hier hemmend gewirkt haben. 
Der um 16 Uhr wieder erfolgende Anstieg 
fällt mit dem Zunehmen der Luftkohlen- 
säure zusammen, könnte aber auch durch s 3 
die um 10° geringere Temperatur bedingt > ; 
sein. Der mittägliche Abfall ist ferner mit S 
einem starken Atmungsanstieg verbunden, > #- 
und auch das könnte den Überschuß stark 
herabdrücken. Da aber auch die Gesamt- 
assimilation sinkt, ist daran weniger zu @} 2 0 
denken, und so dürften wohl hohe Tem- 
peratur und CO,-Abfall es sein, die gemein- 
sam die Assimilation hemmen. Eine zwei- 4 
gipfelige Tageskurve des Uberschusses stellt 
auch Abb. 13, Versuch 10 vom 12. 9. 36 
(Honck., 3 Wochen mit Seewasser gegossen, 20 
Fehmarn) dar. Die Eindellung um 14 Uhr 
fällt zeitlich mit einerextrem hohen Licht- Ê 8 10 12 H © 
intensität zusammen, so daB man hier an bre = RE Fe at 
eine hemmende Wirkung des Lichtes denken 
kénnte. Da aber die Atmung steigt, kénnte auch dieser Umstand die 
leichte Senkung bewirken, die tatsächlich in der Gesamtassimilation 
nicht in "Erscheinung tritt. Der Abfall der Atmung um 16 Uhr hebt die 
Überschußkurve wieder etwas, dazu kommt ein leichter CO,- Anstieg. 
Da dieser aber die Gesamtassimilation nicht erhöht, dürfte der Atmungs- 
faktor ausschlaggebend sein. 

Relativ einfach sind die Vorgänge bei Versuch 12, Abb. 14 vom 18. 9. 36 
(Honck., Fehmarn). Am Vormittag bis 11 Uhr 30 Min. einschließlich 
dürfte die Assimilation durch die allmähliche Steigerung der Kohlen- 
säurekonzentration beeinflußt sein; Schwankungen des Lichtes und der 
Wärme bleiben ohne jeden Einfluß. Am Nachmittag dagegen läßt die 
Stoffproduktion leicht nach, was auf die im Gegensatz zur Kohlensäure 
stark abfallenden Werte von Temperatur und Licht zurückzuführen 
ist. Ungeklärt bleibt allerdings, weshalb die Assimilationskurve nur 
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ein schwaches Gefälle hat, während die Außenfaktoren doch ziemlich 
stark absinken. Betrachtet man die Gesamtassimilation, so ergibt sich 
allerdings ein etwas anderes Bild, da deren Kurve deutlich der Temperatur 
folgt, im Gegensatz zur Atmung, die dies durchaus nicht tut. 


N 
= 

















cm HCL > 5 
a 
18 > 22 
= com#HC 
tt 
46 | S zo 18 
C0, = 
14 18- 16 Î 
CO, 
7. 5 
3% 6 14 
= = 
= 10 14 IF 
=} 
> er 22} 30 
6F 15 l 10 25 
sr AL 20 
2F sr 15 RL. 
or ye 10 
er ae 5 
de or 0- 
ör ae 
er 4- 
10+ 6+ 
ner bb 
14" 70\- 
Yı I 
Go En 1 1 - 10 12 14 
Abb. 15. Honckenya, Versuch 19 vom Abb. 16. Cakile, Versuch 9 vom 10. 9. 36. 
16. 7. 37. Rostock. Fehmarn. 


Ein weiteres Beispiel für die Wirkung mehrerer Faktoren auf den 
Tageslauf der Assimilation ist in Versuch 19, Abb. 15 vom 16.7.37 
(Honck., Rostock) aufgezeichnet. Beim ersten und beim zweiten Ver- 
such liegt die Kurve des Überschusses weit unter dem Kompensations- 
punkt, obgleich die Temperatur beim zweiten Versuch mit 24° als günstig 
zu bezeichnen ist, und auch die relative Lichtmenge schon recht hoch ist. 
Um 7 Uhr gibt die sehr starke Atmung dafür eine einfache Erklärung. 
Um 10 Uhr kann es aber nur das Sinken der CO,-Konzentration sein, 
das die Hemmung bewirkt, um so mehr, als auch die Gesamtassimilation 
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mitsinkt. Der Anstieg um 12 Uhr steht sicherlich mit der Kohlensäure- 
zunahme in Zusammenhang, da das Licht und die Temperatur schon 
vorher sehr günstig waren, und erst um 14 Uhr und bei den folgenden 
Teilversuchen werden Licht und Temperatur bestimmend für den ab- 
sinkenden Verlauf der Assimilation. 

Versuch 9, Abb. 16 vom 10. 9. 36 (Cakile, Fehmarn) stellt einen Ver- 
such mit Cakile dar. Bis zum 11 Uhr-Versuch folgt die Assimilation 
dem Licht, der dann erfolgende Abfall dürfte sich daraus erklären, daß 
die Kohlensäure um diese Zeit gegenüber einem Optimum von Licht 
und Temperatur ins Minimum gerät und ein Nachlassen der Assimi- 
lation bewirkt. Später wird wieder der steile Abfall von Licht und 
Temperatur begrenzend. 


d) Schwer oder gar nicht deutbare Kurven. 


Wie schon eingangs erwähnt, gibt es außer den bisher beschriebenen 
eine ganze Anzahl komplizierter Kurven, deren verwickelte Verhältnisse 
sich durch die Einwirkung von Außenfaktoren allein nicht mehr erklären 
lassen, was eine Deutung erheblich erschwert oder sogar völlig unmöglich 
macht. 

Auch dafür seien einige Beispiele gebracht. Beim Versuch vom 
29.8.36, Abb. 17 (Honck., Fehmarn) ergibt sich schon beim zweiten 
Teilversuch um 9 Uhr eine Schwierigkeit bei der Deutung der Er- 
gebnisse. Alle Außenfaktoren, nämlich Licht, Temperatur und Kohlen- 
säuregehalt der Luft, haben seit dem 8 Uhr-Versuch an Intensität zu- 
genommen, auch sinkt die Atmung, und trotzdem läßt die Assimilation 
nach. Für diese Tatsache läßt sich schlechthin keine Erklärung finden, 
denn auch innere Faktoren, z. B. Anhäufung von Assimilaten, können 
kaum einen Einfluß ausgeübt haben. Der Rezipient war stark beschlagen, 
was für eine starke Transpiration spricht; ein Verschluß der Spaltöff- 
nungen kann also auch nicht für den geringen Assimilationswert verant- 
wortlich sein. Ebensowenig ist anzunehmen, daß durch Wassermangel 
eine Entquellung des Plasmas erfolgt ist, denn um 11 Uhr wird wieder 
ein Anstieg beobachtet. Auch die Temperatur ist mit 33° nicht zu hoch, 
zumal der 29. 8. am Ende einer Schönwetterperiode lag, und im übrigen 
zwischen 13 und 15 Uhr bei einer Temperatursteigerung von 36 auf 37° 
ein Anstieg der Assimilation erfolgt. Da Licht und Temperatur optimal 
sind, dürfte im weiteren Verlauf das niedrigere Niveau der Assimilations- 
kurve durch den recht geringen CO,-Gehalt der Luft bedingt sein. 

Wieder ein anderes Aussehen hat der Versuch 18, Abb. 18, 8. 8. 37 
(Honck., Rostock). Das erste allmähliche Abfallen der Assimilationskurve 
könnte wegen des gleichmäßigen Verlaufs mit der Kohlensäurekurve 
in Beziehung gebracht werden, wahrscheinlich ist aber nicht dieses 
leichte Absinken die Ursache des nachlassenden Überschusses, denn 
der CO,-Wert ist absolut betrachtet noch hoch, und so ist es wohl die 
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stark zunehmende Atmung, die den Überschuß herabdrückt. Tatsächlich 
folgt die Gesamtassimilation dem Licht und der Temperatur. Der nächste 
Teilversuch, bei dem CO, ausgeschieden wird, läßt keine Deutung mehr 
durch die gleichzeitigen Außenfaktoren zu. Doch wäre es durchaus mög- 
lich, daß in diesem Fall ein Wassermangel durch die vorhergehende 
Erhitzung eingetreten ist und damit Spaltenverschluß oder Schädigung, 
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Abb. 17. Honckenya, Versuch 6 
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Abb. 18. Honckenya, Versuch 18 


vom 8.8.37. Rostock, 


denn der Rezipient war trotz der ziemlich hohen Temperatur um 14 Uhr 
nicht beschlagen. Der Wiederanstieg um 16 Uhr kann durch irgend- 
welche äußere Einflüsse nicht erklärt werden, aber auf einer ‚Erholung‘ 
beruhen. Abb. 18 zeigt außerdem eine Atmungskurve, die ausnahms- 
weise in ihrem Verlauf alle Schwankungen der Temperatur im Atmungs- 
rezipienten mitmacht. HARDER und seine Mitarbeiter (1932) halten dies 
für den Normalfall, was aber durchaus nicht immer zutrifft. Auch bei 
der Mehrzahl meiner Versuche ergab sich, daß die Atmung den aller- 


größten Unregelmäßigkeiten unterworfen ist und sehr oft sogar mit 
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steigender Temperatur abfällt. Ein krasses Beispiel in diesem Sinne 
stellt Abb. 6 dar. 

Nicht weniger verwickelt ist der Versuch 24 vom 25. 8.37 (Honck., 
Rostock), Abb. 19. Es ist den ganzen Tag über kein Assimilationsüber- 
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schuß erzielt, was mit der ziemlich hohen Atmung, die übrigens wieder 
sehr unregelmäßig verläuft, erklärt werden könnte. Ein Vergleich der 
beiden Kurven für Assimilation und für Kohlensäure zeigt eine auf- 
fallende Übereinstimmung. Jedoch ist es sehr wahrscheinlich, daß 
nur der Abfall zwischen 8 und 18 Uhr durch Kohlensäure bedingt ist. 
Später scheint dann die hemmende Wirkung der Temperatur aus- 
schlaggebend gewesen zu sein. Zur Zeit der Hôchsttemperatur sinkt 
auch die Atmung ab, und das spricht für Wassermangel. Der Wieder- 
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anstieg um 14 Uhr kann sowohl durch das Zunehmen der Luftkohlen- 
säure als auch durch das Nachlassen der hemmenden Faktoren ver- 
ursacht worden sein. Um 16 Uhr senkt das abfallende Licht die Gesamt- 
assimilation. Das Ansteigen des Überschusses erklärt sich wohl durch 
den starken Abfall der Atmung. Der trotz geringer Beleuchtung um 
18 Uhr wieder erfolgte Anstieg der Gesamtassimilation könnte mit der 
CO,-Zunahme zusammenhängen, doch ist fraglich, ob auch die beleuchtete 
Pflanze so stark atmete, aiso der Wert tatsächlich ein realer ist. Ein Blick 
auf den Verlauf der Gesamtassimilation zeigt um 16 Uhr ja dann auch 
eine Eindellung, die dem Abfall der Außenfaktoren entsprechen würde. 

Ganz andersartig sind die Unregelmäßigkeiten in Versuch 25, Abb. 20 
vom 26. 8. 37 (Salicornia, Rostock). Zwischen dem ersten und zweiten 
Teilversuch steigt der Überschuß mit allen 3 Außenfaktoren leicht an. 
Von diesem Zeitpunkt ab ist jedoch überhaupt keine Beziehung mehr 
zu irgendeinem äußeren Einfluß zu erkennen. 

Daß auch am Licht fast den ganzen Tag CO, ausgeschieden wird, 
wird durch die geringe Beleuchtung und die sehr starke Atmung ver- 
ständlich. Man kann auch noch den ersten Teil des abfallenden Astes 
der Assimilation auf den Lichtabfall zurückführen. Dann wäre aber 
anschließend beim Anstieg des Lichtes um 14 Uhr eine Steigerung der 
Assimilation zu erwarten. Diese fällt aber fortlaufend weiter ab, wobei 
die Atmung überdies abnimmt. Auch die Atmungskurve nimmt einen 
sehr unregelmäßigen und tiefen Verlauf, obgleich die Temperatur den 
ganzen Tag über günstig ist und nur um 2° schwankt. 


4. Die Assimilationsleistung der Halophyten. 

Nachdem im vorhergehenden die Tageskurven der Versuchspflanzen 
beschrieben worden sind, soll nunmehr auf die wirkliche Assimilations- 
leistung der Halophyten im Vergleich zu einigen von anderen Autoren 
untersuchten Glykophyten eingegangen werden. 

In der Hauptsache habe ich zu diesem Zweck die Arbeit von Bostan 
(1933) benutzt, da er mit den gleichen Bezugsgrößen arbeitet und da- 
durch ein Vergleich wesentlich erleichtert wird. Die Berechnung der 
Tagesbilanz erfolgte in der gleichen Weise, wie sie von KOSTYTSCHEW 
und Karpo-Syssorewa (1930) planimetrisch durch Messung der von den 
Tageskurven begrenzten Flächen vorgenommen wurde, und zwar habe 
ich die Tagesausbeute auf 10 g Frischgewicht als Einheit bezogen. 

Der Vergleich ergab nicht unwesentliche Unterschiede sowohl bei 
den Maximaleinzelwerten als auch bei Betrachtung der Tagesausbeute. 
Bevor ich aber auf Einzelheiten dieser Assimilationsunterschiede ein- 
gehe, möchte ich auf einige andere Unterschiede der zum Vergleich 
herangezogenen Pflanzen eingehen. 

In Tabelle 1 ist die Beziehung zwischen Frischgewicht und Trocken- 
gewicht aufgezeigt und der Wassergehalt der Pflanze in Prozenten 
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berechnet. Es zeigt sich, daß die von mir verwendeten Versuchspflanzen 
einen Wassergehalt von 85—90% haben, der sich bei Cakile sogar noch 
auf über 93% erhöht. 

Dagegen erweisen sich Tabelle 1. Wassergehalt einiger Halophyten 
die Werte bei den von und Glykophyten in Prozenten des Frisch- 




















Bosıan verwendeten gewichten. 
Pflanzen mit 68% , 63% Frisch- |Trocken- 
und 64% als me dr — the trs ee 

g g 
geringer. Als weiteres 
Vergleichsobjekt habe 15 1,85 | 88 
: . 17,7 1,88 89,3 : 
ich Phillyrea herange- 12.9 143 | 888 || Fonckenya peploides 
zogen, wo sich sogar 10,15 | 1,12 | 88,9 
nur ein Wert von 50% 79 | 057 | 928 , ae 
ergab. (Die Werte fiir 5,92 0,37 | 93,7 | Cakile ur ac “a 
Teucrium und Helian- 5,19 0,76 | 85,3 

N 4,71 0,59 87,5 Salicornia herbacea 

themum wurden von mir 635 095 | 85 
nach Trockengewichts- pe mis 

— — eucrium monlanum 
kurven Bosıans errech- em CEE 64 Teucrium chamaedrys 
net, und zwar wurde — — 68 Helianthemum chamaecistus 
jeweils der Abendwert 1,70 | 0,85 | 50 Phillyrea media 


berechnet, da auch bei 
meinen Versuchen stets abends nach Beendigung einer Tagesserie das 
Frischgewicht bestimmt wurde.) 

Einen weiteren interessanten Unterschied zeigt Tabelle 2 auf. Hier 
sind Oberflächenentwicklung und Frischgewicht in Beziehung gebracht 


worden. Es zeigt sich, a op Beal sowie. sab ee 
i abelle 2. Beziehung zwischen erflache 
daßder Halophyt Honk und Frischgewicht bei Honckenya und einigen 











kenya auf 1 g Frisch- Glykophyten. 
gewicht nur etwa 1/, RE. 
der Oberfläche von T'eu- Namen der entwicklung in qem 
crium montanum besitzt FRERE = tim 
und auch gegenüber 
den beiden anderen Bei- Helianthemum chamaecistus . 27,0 
r A Teucrium montanum . . . . 63,4 
spielen wesentlich zu- Teuerium chamaedrys. . . . 43,2 
rückbleibt. Honckenya peploides . . . . 17,16 
Diese Tatsache stellte 


SCHRATZ (1935) bei seinen Untersuchungen über die Transpiration der 
Halophyten ebenfalls fest. Der Vergleich der Frischgewichtseinheiten 
von Halophyten und Glykophyten ergab eine geringere Transpiration 
bei ersteren. Der Vergleich der Oberflächeneinheit dagegen eine ebenso 
groBe, wenn nicht sogar lebhaftere als bei Glykophyten. 

Daraus geht hervor, daß es nicht gleichgültig sein kann, welche 
Bezugsgrößen bei Vergleichen quantitativer Art verwendet werden und 
daß auch bei Gleichheit der Größen erhebliche Verschiebungen der 


Planta Bd. 28. 43 
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Verhältniszahlen eintreten können, die durch morphologische Unterschiede 
der Versuchspflanzen bedingt sind. Ein Beispiel dafür ist in Tabelle 3 
zusammengestellt. Sie bringt eine Gegenüberstellung der Tagesaus- 
beuten, berechnet auf 10g Frischgewicht und 10 g Trockengewicht. 
Vergleicht man darin nun die Frischgewichtsausbeute von Helianthemum 


Tabelle 3. Beziehungen zwischen den Tagesausbeuten bei Berechnung 
auf Frischgewicht und Trockengewicht. 

















Ausbeute ae 
Datum Zeit Versuchspflanze as Trocken- 
, 7. Frischgewicht gewicht 
mg mg 
10. 6. 80 _— 1945 Helianthemum chamaecistus 18,3 54,9 
13. 6. 800-2003 | Teucrium chamaedr ys 71,3 199,6 
18. 6. 802000 Teucrium montanum 4,2 11,7 
2. 7. 810140 | Teucrium chamaedrys 27,6 77,28 
7:06 845 1734 ee A 18,9 52,92 
13. 8. 850 1845 a ry 117,3 328,4 
257,6 724,8 
10.9 69_—18% | Cakile maritima 7,2 98,34 
4.8 900 __]730 | Salicornia herbacea 3,05 20,94 
27.8 69°18 | Honckenya peploides 6,03 54,79 
29.8 700 1900 Pr + 4,30 34,9 
20. 9 700 _]730 aa et 3,71 38,45 
24. 9 ge__]g00 Pr = 5,64 51,54 
28.9 830 __ 1730 pit > 4,21 38,49 
34,14 337,45 














Bei Halophyten beträgt die Ausbeute bei Berechnung auf Trockengewicht das 
9,88fache der Ausbeute bezogen auf Frischgewicht (337,45: 34,14 — 9,88). 

Bei Glykophyten beträgt die Ausbeute bei Berechnung auf Trockengewicht 
das 2,8lfache der Ausbeute bezogen auf Frischgewicht (724,8: 257,6 = 2,81). 

Die Trockengewichtsausbeute der Halophyten steigt 3,5lmal so hoch als die 
der Glykophyten (9,88: 2,81 = 3,51). 


mit derjenigen der Halophyten Cakile und Honckenya, so ergibt sich, 
daß die Stoffproduktion von Helianthemum etwa das Dreifache beträgt. 
Eine Gegenüberstellung der Trockengewichtsausbeuten dagegen ergibt 
bei Honckenya annähernd gleiche Werte, bei Cakile sogar einen erhöhten 
Assimilationsüberschuß gegenüber Helianthemum. Ähnlich ist die Ver- 
schiebung der Verhältniszahlen bei den T'eucrium-Arten. Zum Beispiel: 


Teuer. mont. (13.6.) __ 1 bei Frisch- Teuer. cham. (7.8.) _ 2,6 bei Frisch- 




















Cakile marit. "1,7. gewicht Cakile 1 gewicht 
Teuer. mont. (13. 6.) _ ey bei Trocken- Teuer. cham. __1 bei Trocken- 
Cakile marit. ~ 8,4 gewicht Cakile ~ 1,8 gewicht 
Teuer. cham. (13.6.) 9,9 bei Frisch- Teucr. cham. (1.7.) 9,1 bei Frisch- 
Cakile = T  gewicht Salicorn. I gewicht 
Teuer. cham. (13.6.) 2 bei Trocken- Teuer. cham. 3,7 bei Trocken- 
Cakile 1 gewicht “Whew | 1 gewicht 
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Teucr. cham. (1.7.) 4,5 bei Frisch- Teucr. cham. (7.8.) _ 62 bei Frisch- 











Honcken. (27.8.) 1 gewicht Salic. 1 gewicht 
Teuer. cham. _ 1,4 bei Trocken- Teuer. cham. 2,5 bei Trocken- 
Honck. "1 gewicht Bahn cr. TE gewicht 
Teuer. cham. (7.8.) 3,1 bei Frisch- 

Honck. (27.8.) u gewicht 

Teuer. cham. l bei Trocken- 

Honck. ~ "T gewicht 


Dabei dürfte es sich bei Teucrium montanum um einen zufällig sehr 
niedrigen Tageswert gehandelt haben; es stand mir aber aus der Tabelle 
Bosıans kein anderer Wert zur Verfügung. 

Bezogen auf das Trockengewicht zeigen also Halophyten ähnliche 
Werte wie Bosıans Glyko-Xerophyten. Faßt man alle Werte dieser 
Xerophyten zusammen, so ergibt sich ein Verhältnis der Ausbeuten von 


Tabelle 4. Maximal-Einzelwerte von Honckenya und solche von Glyko- 
phyten, berechnet in mgCO, auf 100gem Oberfläche in 1 Stunde. 








Maximal- 
Autor Versuchspflanze Einzelwert 
mg/qdm/St. 
BoysEN-JENSEN und MÜLLER Spinacia oleracea 18,6 
KostytscHEw und Mitarbeiter | Capparis herbacea 68,5 
lhagi camelorum 75,0 
ScHANDERL Vitis vinifera 27,0 
Harper, FILzER und Lorenz | Zilla macroptera 10,86 
STOCKER Cassia 11,0 
HIRAMATSU Streptopus ajanensis var. japonica 4,16 
Bosıan Teucrium chamaedrys 7,5 
Eigene Untersuchungen Honckenya peploides 2,25 
„ ” 1,76 
” ER 1,01 








Frischgewicht: Trockengewicht wie 1: 2,81. Bei meinen Halophyten wie 
1: 9,88. “Die Trockengewichtsausbeute der Halophyten steigt also viel 
höher, und zwar 3,5lmal so hoch (9,88: 2,81). Das ist verständlich, da ihr 
zusätzlicher Wassergehalt mit der Assimilation ja nichts zu tun hat. 


Wieder ein anderes Bild erhält man, wenn man die assimilierende 
Fläche als Bezugsgröße wählt. Deren Bestimmung ist bei Halophyten 
aber wegen der Kleinheit der Objekte sehr schwer durchzuführen. Für 
Honckenya wurde sie folgendermaße:: errechnet. Die einzelnen Blätt- 
chen wurden auf Photopapier kopiert, dessen Fläche und Gewicht be- 
kannt ist, desgleichen ist ja der Wert des Frischgewichtes bekannt. 
Dann wurden die Papierblättchen ausgeschnitten und nunmehr ihr 
Gewicht bestimmt, mit dessen Hilfe sich ja dann leicht die Fläche er- 
rechnen ließ. Der grüne Stengel von Honckenya blieb unberücksichtigt. 

43* 
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Ein Vergleich von Maximaleinzelwerten, berechnet auf 100 gem Ober- 
fläche in einer Stunde (Tabelle 4), zeigte, daß die von mir ermittelten 
Werte von Honckenya peploides erheblich geringer sind als die von anderen 
Autoren für Glykophyten gefundenen Werte. Würde man an Stelle von 
Honckenya z. B. Cakile oder Salicornia zum Vergleich heranziehen, 
so ist mit Sicherheit anzunehmen, daß sich der Maximaleinzelwert bei 
Berechnung auf die Oberfläche erhöhen und sich somit den zum Ver- 
gleich herangezogenen Werten mehr annähern würde; denn bei diesen 
Pflanzen ist in noch höherem Maße als bei Honckenya eine Verringerung 
der Oberfläche zugunsten des Volumens erfolgt. Leider steht mir ein 
solcher Vergleichswert nicht zur Verfügung, da, wie schon anfangs 
erwähnt, die Bestimmung der Oberfläche (besonders bei Cakile) rein 
technisch sehr schwierig ist. 


Ganz allgemein kann gesagt werden, daß die von mir untersuchten 
Halophyten eine wesentlich geringere Stoffproduktion haben als die 
Glykophyten. Jedoch ist der Unterschied bei weitem nicht so groß, wie 
es den Anschein hat, wenn nur die Frischgewichtseinheiten verglichen 
werden. 


5. Versuch über den Einfluß von Seesalz auf die Assimilation. 

Wie schon in der Einleitung gesagt wurde, ist über die Abhängigkeit 
der Atmung und Assimilation von einwirkenden Salzen noch wenig 
bekannt. PANTANELLI (1904) stellte eine Hemmung der Assimilation 
durch Salze bei Glykophyten fest, und zwar tritt eine Schädigung nur 
im Licht ein. Es kommt dabei nach PANTANELLIS Meinung zu ähnlichen 
Erscheinungen, wie bei ultramaximaler Belichtung. Er nimmt an, daß 
primär das Plasma der Chloroplasten geschädigt wird, und sich dann 
sekundär erst das Chorophyll durch Oxydation zersetzt. Einmal zer- 
störtes Chlorophyll kann dann nicht wieder regeneriert werden. 


JacoBt (1899) bestätigte diese Feststellungen für die Assimilation. 
Er dehnte seine Untersuchungen aber noch auf die Atmung aus, und es 
zeigte sich, daß diese im Gegensatz zur Photosynthese gefördert wird. 
Nach seinen Untersuchungen wirken auch die einzelnen zum Versuch 
herangezogenen Stoffe verschieden stark. 

TREBOUX (1904) ging dazu über, die jweilige Wirkung von qualitativ 
und quantitativ verschiedenen Stoffen auf die Assimilation zu unter- 
suchen. Er fand dabei, daß sie durch neutrale Salze herabgesetzt wird. 
Wirksam sind nach seiner Meinung in erster Linie osmotische Kräfte, 
insofern, als durch Wasserentzug unter anderem auch die Assimilation 
herabgesetzt wird. Im Gegensatz zu anderen Autoren stellte er fest, 
daß Säuren und saure Salze, wenn sie in einer Verdünnung von n/10000 
verwendet werden, fördernd wirken. Auch das sonst sehr giftige Form- 
aldehyd ist bei genügender Verdünnung unschädlich. 
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In neuerer Zeit griffen Montrort und Mitarbeiter (1929) dieses 
Problem wieder auf und brachten zum ersten Male auch einige Versuchs- 
ergebnisse über die Salzeinwirkung auf die Assimilation der Halophyten. 
Für Glykophyten wurden im wesentlichen die früheren Ergebnisse 
bestätigt, also Herabsetzung der Assimilation und Steigerung der Atmung 
infolge Vergiftung des Gewebes. Als sehr empfindlich erwies sich das 
Mesophyll, gewöhnliche Epidermiszellen leisten länger Widerstand, und 
am längsten erhalten sich Schließzellen am Leben, was durch die verschie- 
dene Permeabilität der Gewebe für die schädigenden Salze zu erklären 
ist. Bei Halophyten wurde diese Schädigung nicht beobachtet. Es lag 
nahe, anzunehmen, daß das Mesophyll hier besondere Schutzeinrich- 
tungen hat, um ein Eindringen des Salzes zu verhindern. Tatsächlich 
wurde aber festgestellt, daß es genau so mit Salzen überschwemmt ist 
wie bei Glykophyten, und zwar gilt dies auch für nichtabsalzende Halo- 
phyten. Das Halophytenplasma muß also trotz der Anwesenheit von 
Salzen die Fähigkeit des normalen Stärkeabbaues und der CO,-Assimi- 
lation behalten haben, während bei Glykophyten tiefgreifende Schädi- 
gungen eintreten. — Eigene Versuche in dieser Beziehung wurden schon 
während des Sommers 1936 auf der Insel Fehmarn angestellt. Allerdings 
waren die Versuchsbedingungen damals sehr unzulänglich. 

Am natürlichen Standort wurde Honckenya etwa 3 Wochen lang 
jeden Morgen mit Ostseewasser begossen. Es konnte dabei aber nicht 
festgestellt werden, ob tatsächlich die Bodensalzkonzentration gestiegen 
war, da sich Untersuchungen hierüber nicht anstellen ließen. Es ist an- 
zunehmen, daß durch den Regen die Erhöhung der Konzentration zum 
Teil wieder ausgeglichen wurde. Auch die Tatsache, daß bei stürmischem 
Wetter die Wellen bis an die Versuchspflanzen und an die Kontroll- 
pflanzen heranreichten, macht es wahrscheinlich, daß ein wesentlicher 
Unterschied in der Salzkonzentration der beiden Standorte nicht vor- 
handen war. 

Rein äußerlich unterschieden sich die Pflanzen nur durch die etwas 
gelblichere Färbung, was immerhin als Salzwirkung aufgefaßt werden 
kann. Im übrigen waren sie frisch und zeigten keinerlei Schäden. Des- 
halb ist es auch nicht verwunderlich, daß der Verlauf der Kurven, 
wie Abb. 13 (12. 9. 36) zeigt, ein durchaus normaler ist, wie er auch bei 
vielen anderen Tagesserien beobachtet wurde. Lediglich die Höhe der 
erzielten Einzelwerte ist im Vergleich zu anderen Versuchen niedriger. 
Ob nun diese verringerten Werte auf Einwirkung des Salzes zurück- 
zuführen sind, oder mehr zufällig sind, ist nach Lage der Dinge nicht 
zu entscheiden. 

Im Sommer 1937 wurden die Untersuchungen über den Einfluß des 
Salzes im Botanischen Garten in Rostock fortgesetzt. 

Wie auch bei allen anderen in Rostock durchgeführten Versuchen 
waren die Versuchspflanzen unter größtmöglicher Angleichung an die 
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natürlichen Standortbedingungen in Kästen umgepflanzt worden. Zum 
Studium des Verhaltens bei erhöhtem Bodensalzgehalt wurden die 
Pflanzen mit einer Seesalzlösung von 3% etwa 3 Wochen lang begossen. 

Gleich am ersten Tage zeigte sich bei Honckenya eine auffällige 
Wirkung. Die Pflanzen waren vollkommen schlaff und welk, was wohl 
darauf zurückzuführen ist, daß sie nun nicht mehr in der Lage waren, die 
erhöhte osmotische Saugkraft des Bodens zu überwinden. Die Pflanzen 
litten offensichtlich an Wassermangel, und es war anzunehmen, daß sie 
vollkommen vertrocknen würden. Trotzdem wurden die Gießversuche 
fortgesetzt, und es zeigte sich, daß sie sich schon nach 3—4 Tagen mehr 
und mehr erholten, bis sie schließlich wieder vollkommen frisch aussahen. 
Es mußte also den Pflanzen gelungen sein, die Saugkraft ihrer Zellen der 
des Bodens anzugleichen. Trotzdem zeigte sich mit der Zeit eine zuneh- 
mende Verfärbung der Blätter ins Gelbliche, wie sie auch schon im 
Sommer 1936 auf Fehmarn beobachtet wurde, ein Zeichen, daß irgend- 
welche, wenn auch geringe innere Schädigungen eingetreten waren. 

Ganz anders verhielt sich Salicornia. Sie war im Frühjahr mit Schlick 
des natürlichen Standortes eingetopft und gleich von Anfang an mit 
der 3%igen Seesalzlösung gegossen worden. Es zeigten sich aber keinerlei 
Schädigungen; im Gegenteil gediehen die Pflänzchen ebensogut wie die 
ungesalzenen und waren sogar noch etwas dunkler grün gefärbt. 

Endlich wurde noch als drittes Versuchsobjekt der Glykophyt Phil- 
lyrea media herangezogen. Hier waren die Veränderungen durch Gießen 
mit der Salzlösung schon rein äußerlich sehr einschneidend. Nach sehr 
kurzer Zeit wurden die Blätter grau-grün, und bald traten auch größere 
braune Salzflecken auf; ferner kam es schließlich dazu, daß die Blätter 
bei Berührung abfielen. 

Die Versuchsanordnung bei der im folgenden beschriebenen Unter- 
suchung war so, daß die Rezipienten der ,,gesalzenen‘ und der ,,un- 
gesalzenen“ Pflanzen genau den gleichen äußeren klimatischen Be- 
dingungen ausgesetzt waren, um eine möglichst genaue Vergleichs- 
möglichkeit zu haben. 


Honckenya und Salicornia. 

Abb. 21a zeigt das Verhalten der nicht mit Salzlösung gegossenen 
Pflanzen. Während der ganzen Versuchsdauer wurde ein gleichmäßiger 
Assimilationsüberschuß erzielt, der gegen Ende wohl infolge zuneh- 
mender Atmung um ein geringes abfiel. Einen von den bisherigen Ver- 
suchen abweichenden Atmungswert ergab der 8 Uhr-Versuch. Es wurde 
nämlich auch im verdunkelten Rezipienten Kohlensäure verbraucht, 
eine Tatsache, die später bei Phillyrea ebenfalls beobachtet wurde und 
uns für diese Pflanze schon bekannt war; bei Honckenya wurde sie jedoch 
nur dies eine Mal festgestellt. Trotzdem kann es sich dabei um durchaus 
normale Verhältnisse handeln, denn auch Jaccarp und JaAac (1932) 
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beobachteten eine CO,-Aufnahme im Dunkeln bei natürlichen Außen- 
bedingungen. Beim nächsten Teilversuch atmet die Pflanze dann in 
den von anderen Versuchen her bekannten Ausmaßen, und ihre Atmung 
steigt mit der Temperatur weiterhin sanft an. 

Vergleichen wir damit nun die nachstehende Abb. 21b, die den 
Verlauf des Versuches mit einer gesalzenen Pflanze darstellt, so zeigt 
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Abb. 21. Honckenya, TEEN 28a und 28b vom 15. 9. 37. Rostock. ing ungesalzen 
b Pflanze mit 3% Salzlösung gegossen. Die CO,-Kurve fällt während der Versuche von 
1,86 auf 1,60 ccm n/10 HCl. 
um 10 Uhr erzielt. Die Atmung dagegen ist um ein Mehrfaches herauf- 
gesetzt. Es liegen also die Verhältnisse so, wie sie von anderen Autoren 
bei Glykophyten beobachtet wurden. Die Assimilation wird durch die 
Salzwirkung vermindert, die Atmung aber erhöht, wobei freilich der 
erste Effekt nur den Überschuß betrifft, also die Möglichkeit bleibt, 
daß die Gesamtassimilation tatsächlich hoch ist und nur ein Überschuß 
infolge der erhöhten Atmung nicht mehr zustande kommt. Ganz ähnliche 
Ergebnisse liefert ein anderer Versuch, der in Abb. 22 dargestellt: ist. 
Die Außenbedingungen waren wiederum in den entsprechenden Re- 
zipienten die gleichen. Neben den Werten der normal gehaltenen Pflanze 
wurden abwechselnd Assimilations- und Atmungsversuche mit einer 
gesalzenen Pflanze angestellt. Bei der Assimilation der Normalpflanze 
zeigt sich z. B. um 12 Uhr ein ÜberschuB von + 1,75 mg; die mit der 
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3%igen Salzlösung begossene Pflanze scheidet dagegen zur selben Zeit 
unter den gleichen Bedingungen 2,1 mg CO, aus. Bei der Atmung werden 
normal um 10 und um 14 Uhr Werte von 3,02 mg und 0,33 mg erzielt, 
om HCL wahrend sie bei der gesalzenen Pflanze 
zur gleichen Zeit mit 5,28 mg und 2,65 mg 
erheblich gesteigert ist. Wieder ist also 
49 | möglich, daß nur die erhöhte Atmung einen 
4 . Assimilationsüberschuß verhindert. 
Honckenya scheint also durch Einwir- 


mg 00, /rog /Std. 





# kung des Salzes genau so geschädigt oder 
hs zumindest beeinflußt zu werden wie ein 
| Glykophyt. Jedoch ist zu beachten, daB im 

270 10», Versuch 28b (Abb.21) doch noch ein Über- 
+ schuß erzielt worden ist. Weiterhin ist zu 
berücksichtigen, daß Honckenya an einem 

or 0° natürlichen Standort kaum einer so hohen 
1 Salzkonzentration ausgesetzt sein wird, im 
vorliegenden Falle es sogar bestimmt nicht 

4r der Fall war; denn die Diine bei Warne- 
gl miinde, von der die untersuchten Pflanzen 


stammen, ist als durchaus gemäßigt halisch 
zu bezeichnen. 
Nach MonTrorT und BRANDRUP (1927) 
spielt aber das Vorleben auch bei Halo- 
10 “ 16 18*  phyten eine nicht geringe Rolle bei der 
Abb. 22. Honckenya, Versuch 29 Resistenz gegen Salze. So verhalten sich 
tue z. B. aus SüBwasser erzogene Aster tri- 
für AU und R, stammen von einer polium-Pflanzen in bezug auf ihr Wachs- 
bee un A = tum wie Glykophyten, wenn sie in gestaf- 
Untenstehende Tabelle gibt die felte Salzlösung gebracht werden, während 
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ARNOLD und BENECKE (1935) gedeiht die 
Pflanze auf Borkum noch bei einem Grundwasser von 11% Seesalz. Auch 
meine Versuchspflanzen stammen von einem Standort (Insel Langen- 
werder), der zwar nicht so extrem hohe Salzwerte aufweist, aber immerhin 
erheblich starker halisch ist als die Diine von Warnemiinde. Und aus 
diesem Grunde war zu erwarten, daß Salicornia sich mit der Zufuhr 
starker Salzlösungen besser abfinden würde als Honckenya. Das bestätigte 
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sich dann auch, einmal durch das gesunde und frische Aussehen der 
eingetopften Pflanzen, und zum andern ergab die Untersuchung 
des Gaswechsels keine wesentlichen Schädigungen des Plasmas. 

Der Verlauf der Kurven, Abb. 23, von 
einer mit Seesalz gegossenen Pflanze | 
zeigt keinerlei einschneidende Unterschiede 
gegenüber den in Abb. 5, 7 und 20 dar- 
gestellten Ergebnissen, die von Salicornien 
stammen, die keiner besonderen Salzzufuhr ’%7 
ausgesetzt waren. Es werden also hier die et 
Befunde Montrorts und BRANDRUPSs voll 
bestätigt. DaB Honckenya sich anders ver- 
hielt, läßt sich durch das Vorleben auf ver- +L 
hältnismäßig ausgesüßtem Standort allein 
nicht erklären, vielmehr hängt es wohl 
damit zusammen, daß Salicornia einen ot 
unserer extremsten Halophyten darstellt, 
während Honckenya sich mehr den Glyko- 
phyten annähert. de 
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Phillyrea. 6b 
Noch krasser als bei Honckenya tritt a 
die Salzwirkung bei Phillyrea hervor. 
Etwas verwischt wird sie allerdings durch “> 
die schon erwähnte Tatsache, daß hier | 
auch unter normalen Bedingungen eine 
Aufnahme von Kohlensäure im verdunkel- # 
ten Rezipienten stattfindet. Aus diesem „| 
Grunde war die Wahl dieser Versuchs- 
pflanze etwas unglücklich. Trotzdem tritt 7 
der Unterschied zwischen ,,gesalzenen“ Abb.23. Salicornia (mit 3 %iger 
und „ungesalzenen“ Pflanzen aber deutlich jy kn mn). ook. 
hervor. Unter normalen Bedingungen 
(Abb. 24a) findet bis auf den letzten Tageswert bei allen Teilversuchen noch 
eine Photosynthese statt, die im vorliegenden Fall mit ihren Schwan- 
kungen vorwiegend dem Kohlensäuregehalt der Luft zu folgen scheint. 
Die starke Eindellung um 14 Uhr schwindet bei der Gesamtassimilation 
(dürfte also auch auf erhöhter Atmung beruhen). Bei der gesalzenen 
Pflanze dagegen wird die Stoffproduktion vollkommen unterbunden 
(Abb. 24b). Es gibt nicht nur wie bei Honckenya keinen Überschuß mehr, 
vielmehr auch keine Gesamtassimilation. Nur um 17 Uhr ließe sich noch 
ein Wert für eine solche finden, wahrscheinlicher ist aber, daß in beiden 
Rezipienten nur geatmet wird. Es hat den Anschein, als ob überhaupt 
eine weitgehende Desorganisation des Zellplasmas stattgefunden hat, 
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was ja auch schon rein äußerlich durch die braunen Salzflecken und das 
Abfallen der Blätter in Erscheinung trat. Der Verlauf der Atmungs- 
kurve im Dunkeln ist ebenfalls ganz abnormal. Leider läßt sich nicht 
ccm entscheiden, ob er nur auf einer 
Giftwirkung des Salzes beruht, da 
| ja, wie gesagt, auch sonst gelegent- 
lich Kohlensäure im Dunkeln auf- 

Ce genc nmen wird. 


com # HCL 


> © 
T 


mg (0, /r0g/ Sta. 
x 


% = 


S 


mgC0, /r0g / Std. 











10 12 14 78h 


8 10 12 Mm 16 18h 
a b 


Abb. 24. Phillyreamedia, Versuche 26 und 27 vom 30.8. bzw. 10.9. 37. Rostock. a Pflanze 
ungesalzen. b Pflanze mit 3 %iger Seesalzlösung gegossen. 


Die im vorhergehenden beschriebenen Versuche bestätigen im all- 
gemeinen die Ergebnisse anderer Autoren. Sie zeigen, daß Halophyten 
durch Einwirkung von Salzen bei weitem nicht so stark beeinflußt oder 
sogar geschädigt werden wie Glykophyten. Es hat den Anschein, als 
ob die Feststellung von Montrort und seinen Mitarbeitern, daß Halo- 
phyten in bezug auf den Gaswechsel durch Salzlösungen überhaupt 
nicht geschädigt werden, nicht ohne weiteres verallgemeinert werden 
kann. Die Versuche mit Honckenya scheinen vielmehr zu zeigen, daß ein 
Unterschied zwischen ausgesprochenen Halophyten und solchen, die 
an schwach halischen Standorten wachsen, besteht. 
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Jedoch ist diese Vermutung durch das geringe Material der vorlie- 
genden Versuche nicht eindeutig belegt. Das Eintreten ungünstiger 
Witterung machte aber im Herbst 1937 weiteren Untersuchungen vor- 
läufig ein Ende. 


6. Schlußbetrachtung. 

Übersieht man zum Schluß die Ergebnisse aller Assimilationsver- 
suche, so ist in erster Linie ins Auge fallend, daß sie in ihrem Verlauf sehr 
stark voneinander abweichen und auch die einzelnen Tagesserien große 
Unregelmäßigkeiten aufweisen. Diese Tatsache wird zum ersten Male 
von KostyTscHEW (1921) herausgestellt, der im Gegensatz zu anderen 
Autoren, z. B. BOYSEN-JENSSEN und MÜLLER (1929 und 1934), die Assi- 
milation auf ökologischer Grundlage untersuchte. 

Zahlreiche andere Forscher, z. B. HARDER (1932), v. GUTTENBERG und 
Bune (1935), Bostan (1933), ScHopER (1932) und Mönch (1937), bestä- 
tigen die Erscheinungen als solche in vollem Umfange, kommen aber 
beim Versuch der Deutung einzelner Tatsachen zu verschiedenen Er- 
gebnissen. 

BoysEN-JENSSEN und MÜLLER sind der Meinung, daß bei einiger- 
maßen konstanten Außenbedingungen auch in natürlichen Verhältnissen 
die Assimilation konstant bleibt. Bei allen ökologischen Versuchen treten 
aber meist so starke Schwankungen auf, daß man annehmen muß, daß 
in der Natur solche idealen Bedingungen kaum vorkommen. Daß aber, 
auch wenn dem so wäre, die Assimilation nicht konstant bleibt, zeigte 
HARDER (1930), indem er bei Laboratoriumsversuchen unter konstanten 
Außenbedingungen feststellte, daß Pflanzen im Anschluß an längere Ver- 
dunkelung nach anfänglicher Aktivierung einen Abfall der Assimilation 
erkennen lassen. Es-tritt nach HARDER eine „Ermüdung“ ein, und zwar 
auch dann, wenn zwischen den einzelnen Versuchen ‚Dunkelpausen“ 
eingeschaltet werden. 

Diese Ermüdungserscheinung ist sicherlich in sehr vielen Fällen in 
der für ökologische Untersuchungen so charakteristischen Eindellung 
der Assimilationswerte um die Mittagszeit mit versteckt. Sicherlich ist 
sie aber nicht immer wirksam, denn häufig tritt ja am Nachmittag 
wieder ein Anstieg der Assimilation ein, ohne daß es irgendweiche Gründe 
gibt, die dafür sprechen, daß die Pflanze sich inzwischen erholt hat. 
Es muß also noch andere Faktoren geben, die ein Absinken der Kurven 
bewirken. Nach GEIGER (1928) ist z. B. Stomataverschluß die primäre 
Ursache des Absinkens der Assimilation, und auch STÄLFELT (1934) stellt 
eine Beziehung der Spaltöffnungsweite zur Photosynthese fest, wobei 
erstere stark abhängig von der Intensität des Lichtes sein soll. 

Irsın (1923) hingegen führt den Verschluß der Spalten auf Wasser- 
mangel zurück und erklärt dadurch sekundär das N.chlassen der Assi- 
milation. KosTYTSCHEW (1928) geht noch einen Schritt weiter, wenn 
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er sagt, daß die Spaltöffnungsweite nicht direkt mit dem Schwanken 
der Assimilation in Beziehung gesetzt werden kann. Nach seiner Mei- 
nung ist anzunehmen, daß auch das Absinken der Assimilation bei Spalten- 
verschluß nichts mit äußeren Faktoren zu tun hat. Vielmehr soll das 
Einstellen der Photosynthese das Schließen der Spaltöffnungen veran- 
lassen, und zwar ähnlich wie bei Eintritt der Dunkelheit dadurch, daß 
die Schließzellen entleert werden. Indessen zeigten v. GUTTENBERG und 
Buur (1935), daß Pflanzen auch bei für Xylol geschlossenen Spalten 
unter Umständen noch assimilieren können. 


Aus diesen wenigen Beispielen geht schon hervor, daß es immer sehr 
schwierig sein wird, den wirklich begrenzenden Faktor bei einem so kom- 
plizierten Vorgang, wie die Assimilation der Kohlensäure, festzustellen. 
Es wurde schon erwähnt, daß GEIGER und STÂLFELT das Licht für 
den Verschluß der Spaltöffnung verantwortlich machen, wonach erst 
sekundär die Assimilation gehemmt wird. Versuche von Montrort 
(1928) haben aber gezeigt, daß auch bei Pflanzen ohne Spaltöffnung, 
wenn sie extrem hohen Lichtintensitäten ausgesetzt werden, starke 
Schwankungen der Assimilation auftreten, während die Assimilations- 
kurven bei geringem Licht einen breiten Rücken zeigen. Dabei wird 
ein anderer für physiologische Vorgänge nicht unwichtiger Faktor er- 
wähnt, nämlich die Vorgeschichte der untersuchten Blätter. Diese 
Tatsache wird auch von DAxer (1934) als wichtiges Moment heraus- 
gestellt. Schatten- und Sonnenblätter verhalten sich grundsätzlich ver- 
schieden, und auch Schlecht- und Schönwetterperioden sind nicht ohne 
Einfluß auf das jeweilige Verhalten der Versuchspflanzen. So zeigte 
sich auch bei eigenen Untersuchungen, daß nach einer Schlechtwetter- 
periode hohe Temperatur oder intensives Licht hemmend oder sogar 
schädigend wirken, obgleich sie bei lang anhaltendem sonnigem Wetter 
die höchsten Tagesausbeuten ergeben hatten. Die Pflanze ist sehr wohl 
in der Lage, sich nach und nach den jeweiligen äußeren Bedingungen 
anzupassen. 

Interessant in dieser Hinsicht ist eine neue Arbeit von FILZER (1938), 
in der nachgewiesen wird, daß Baumkronen und hochwüchsige Bestände 
Erscheinungen eines ,,Expositionsklimas“ zeigen. Es werden in dieser 
Arbeit Ost-, Süd- und Westblätter unterschieden, die in bezug auf ihre 
Assimilationsstimmung tagesperiodischen Änderungen unterworfen sind. 
Es wurden in regelmäßigen Abständen die verschiedenen Randblätter 
aus dem Freiland entnommen und im Laboratorium auf ihre Assimi- 
lationsleistung bei konstanten Außenbedingungen geprüft. Es zeigt sich 
nun, daß die Assimilationsstimmung nicht gleich ist, sondern zum selben 
Zeitpunkt charakteristische Unterschiede auftreten. Damit ist bewiesen, 
daß beim Zustandekommen der Assimilationstageskurven innere Faktoren 
maßgebend beteiligt sind. 
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Auch weisen die Tagesausbeuten der Südseite nur eine geringe Über- 
legenheit gegenüber denen der Nordseite auf, obgleich erstere ein Mehr- 
faches an Gesamtstrahlung erhält. 

Eine andere Erklärung für ein vorübergehendes Nachlassen der Assi- 
milation gab KosTyTsCHEW (1926), indem er annahm, daß eine unzu- 
reichende Ableitung der Assimilate dafür verantwortlich gemacht werden 
könnte. Später gab er dann allerdings eine andere Erklärung für den 
Assimilationsstillstand. 

Aber auch v. GUTTENBERG (1927) und v. GuTTENBERG und Buxe (1935) 
kamen zu ähnlichen Schlußfolgerungen bei Mediterranpflanzen im Früh- 
jahr. Bei diesen ließ sich die Überfüllung der Zellen mit Stärke mikro- 
skopisch nachweisen, und die quantitative Analye zeigte sehr hohe Kohle- 
hydratwerte zur Zeit des Absinkens der Assimilation an. 

Einer genauen experimentellen Prüfung unterzog Kursanow (1933) 
diese Vorgänge, und er fand eindeutig, daß eine Häufung von Assimilaten 
zu einer ausgiebigen Herabsetzung der Assimilation führt. Da aber 
auch die stoffarm gemachten Blätter eine schwache Assimilationsvermin- 
derung zu gleichen Zeiten aufweisen, müssen noch andere Faktoren mit- 
wirken. 

Die Frage, inwieweit Entquellung die Assimilation und Atmung be- 
einflußt, wurde von WALTER (1929) untersucht. Er findet bei Helodea, 
der osmotisch Wasser entzogen wurde, eine sich immer mehr steigernde 
Abnahme der Assimilation. Die Atmung fand er weniger verändert. 
Der Nachteil dieser Methode liegt darin, daß nicht eindeutig festzustellen 
ist, ob die Verminderung der Assimilation tatsächlich auf Wasserentzug 
beruht, oder ob andere Veränderungen des Plasmas dabei mit eine Rolle 
spielen. 

Auch v. GUTTENBERG und BuHr (1935) fanden bei Pflanzen mit 
stärkerem Wasserverlust die deutlichsten Assimilationsstörungen, und 
da solche bei Wasserzufuhr aufhören, ist kaum daran zu zweifeln, daß 
tatsächlich der Wasserverlust die Ursache dieser Störung ist. Dauernde 
Störungen liegen offenbar nur selten vor. 

Andere Forscher wieder erklären das Absinken der Überschußkurven 
mit erhöhter Atmung, z. B. Harper, FıLzer und Lorenz (1933), ScHo- 
DER (1932). Diese Forscher gingen von der Annahme aus, daß die Atmung 
auch in freier Natur stets der van’t Horrschen Regel folge. Dies trifft 
aber nicht immer zu, und es wäre deshalb falsch, die Gesamtassimilation 
auf diesem Wege zu errechnen. Dies geht sowohl aus eigenen Unter- 
suchungen hervor als auch aus der Arbeit von v. GUTTENBERG und 
Buxr. Das Absinken von Überschußkurven darf also nur dann auf 
erhöhte Atmung zurückgeführt werden, wenn eine solche zu gleicher 
Zeit experimentell nachgewiesen wird. Die niedrigen Atmungswerte der 
Tropenpflanzen (nach SrockER) und das Absinken der Atmung trotz 
steigender Temperatur bei Beschattung, wie es von DAxER beobachtet 
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wurde, zeigen, daß auch bei der Atmung neben den rein äußeren Faktoren 
irgendwelche innere von Bedeutung sind, die es der Pflanze ermöglichen, 
die Atmung der Temperatureinwirkung zum Teil zu entziehen. 

Auch den tagesperiodischen Schwankungen des Kohlensäuregehaltes 
der Luft ist ein Einfluß auf den Verlauf des Assimilationsganges nicht 
abzusprechen. Wie eigene Versuchsserien zeigen, treten sie vor und nach 
Gewittern, bei Nebel und Regen besonders stark hervor. Ähnliche 
Beobachtungen machten SCHODER (1932) und Mönch (1937). 

Es ergibt sich also eine Fülle von Faktoren, die alle auf das plötzliche 
Absinken der Assimilation zu gewissen Tageszeiten einen Einfluß haben 
können. Das Absinken wird in einzelnen Fällen verschiedene Ursachen 
haben, wie z. B. v. GuTTENBERG und Buxe im Frühjahr Überfüllung 
durch Assimilate, im Sommer aber Wasserverlust für ihre Objekte als 
Ursache annahmen. Daneben sind sicherlich noch andere innere Faktoren 
wirksam, die nach der heutigen Methodik einfach nicht erfaßt werden 
können. Sieht man sich daraufhin nun einmal die Assimilationskurven 
der Halophyten vorliegender Arbeit an, so muß man feststellen, daß alle 
auch von anderen Autoren bei Glykophyten beobachteten Unregel- 
mäßigkeiten, auch hier vorkommen. Dagegen ist es in den meisten Fällen 
unmöglich, zu sagen, ob der eine oder der andere Faktor dafür verant- 
wortlich gemacht werden kann; und auch bei den Kurven, die ganz klar 
von einem Faktor bestimmt worden zu sein scheinen, ist es durchaus 
möglich, daß noch andere, die zufällig in der gleichen Richtung wirken, 
an der Gestaltung der Assimilationskurve beteiligt waren. 

Die Photosynthese wird demnach durch eine Kette ineinander- 
greifender und sich teilweise überschneidender äußerer und innerer 
Faktoren bestimmt, wobei die Verhältnisse bei ökologischen Unter- 
suchungen ganz besonders verwickelt sind. Aber auch bei Versuchen 
im Laboratorium läßt sich nicht immer klar entscheiden, ob bei sonst 
konstanten Außenbedingungen, wirklich immer nur der variierte Faktor 
wirksam ist. Hierzu möchte ich die schon erwähnten Versuche von 
Montrort (1928) mit spaltenlosen Pflanzen nochmals anführen. Hier 
wird eine Verminderung der Assimilation durch Einwirkung des Lichtes 
festgestellt, die von anderen Forschern durch Spaltenverschluß infolge 
hoher Lichtintensitäten erklärt wird. Letzteren ist es also nicht möglich, 
den von Montrort beschriebenen Vorgang überhaupt festzustellen, weil 
er von einem anderen überdeckt wird. 


Zusammenfassend kann festgestellt werden, daß Halophyten im Ver- 
lauf des täglichen Assimilationsganges sich grundsätzlich nicht von Gly- 
kophyten unterscheiden. Anders liegen die Verhältnisse allerdings beim 
Vergleich der quantitativ gemessenen Tagesausbeuten. Hier zeigt sich, 
auch wenn die zunächst erheblichen Unterschiede, die sich durch den 
hohen Wassergehalt der Halophyten erklären, durch Umrechnung auf 
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geeignete Bezugsgrößen ausgeglichen werden, eine stark herabgesetzte 
Stoffproduktion gegenüber den Glykophyten. 

Worauf dieser Unterschied beruht, ist aus den bisher mit Halophyten 
angestellten Untersuchungen nicht zu erklären. Vielleicht hat gerade 
ihre besondere Plasmastruktur, die die Salzresistenz begründet, eine 
beschränkende Wirkung auf die Stoffproduktion und damit auch auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit, wodurch dann auch auf glykischen Böden 
ein Unterliegen gegenüber den glykischen Konkurrenten erklärt werden 
könnte. Für diese Annahme sprechen die interessanten Beobachtungen, 
die im mitteldeutschen Salzgebiet gemacht wurden (MontrortT und 
BRANDRUP, 1927). Dort sieht man, wie an neu entstandenen Versalzungs- 
stellen, die durch Abwässer der Kaliindustrie entstehen, plötzlich sprung- 
haft Halophyten auftreten, nachdem durch die Wirkung des Salzes die 
Konkurrenz der Glykophyten verschwunden ist. Den umgekehrten Ab- 
lauf des Konkurrenzkampfes zeigen Beobachtungen von SCHRATZ und 
BEILER (1937) über die Salzverhältnisse im Adolf Hitler-Koog. Mit 
fortschreitender Aussüßung des neu gewonnenen Bodens verschwinden 
die Halophyten mehr und mehr. Schließlich werden sie bis auf die Bö- 
schungen der Abflußgräben zurückgedrängt, und nachdem auch dort 
allmählich eine Aussüßung stattfindet, kommen sie nur noch auf der 
Grabensohle vor, wo sich noch verhältnismäßig lange ein ziemlich hoher 
Kochsalzgehalt findet. 

Die anfangs gestellte Frage, ‚warum sind Halophyten von glykischen 
Standorten ausgeschlossen, obgleich sie dort ausnahmslos gedeihen 
können“, wäre also mit großer Wahrscheinlichkeit dahingehend zu beant- 
worten, daß sie im Konkurrenzkampf mit dem Glykophyten unterliegen, 
weil sie aus noch nicht geklärten Ursachen diesen in der Gesamtstoff- 
produktion unterlegen sind. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1936 und 1937 am Botanischen 
Institut der Universität Rostock auf Anregung und unter Leitung von Herrn 
Prof. v. GUTTENBERG angefertigt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. 
v. GUTTENBERG auch an dieser Stelle für die mir zuteil gewordene Hilfe meinen 
Dank auszusprechen. Desgleichen danke ich Herrn Dozenten Dr. Bunr für die 
Förderung meiner Arbeit. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität zu Rostock!.) 


EMBRYOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN MYOPORACEEN, 
SALVADORACEEN, SAPINDACEEN UND HIPPOCRATEACEEN. 


Von 


ELISABETH Davin. 
Mit 24 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Juli 1938.) 


Myoporaceen. 

Die Myoporaceen sind Bäume, Sträucher oder Halbsträucher der 
Tropen. Ihr Hauptverbreitungsgebiet ist Australien und dessen be- 
nachbarte Inseln. 

Über die embryologische Entwicklung der Myoporaceen ist noch sehr 
wenig bekannt. Als einziger beschreibt BILLINGS (1901) den reifen Embryo- 
sack und die Endospermentwicklung von M. serratum. Wie VAN TIEGHEM, 
Payer und R. v. WETTSTEIN schon angeben, ist die Samenanlage ana- 
trop, unitegmisch und wie SCHNARF vermutet, tenuinucellat; also ein 
typischer sympetaler Nucellus. 

Aus der Familie der Myoporaceen untersuchte ich Myoporum humile 
K. Br. und Oftia africana Bocqu. Davon, ob Oftia africana überhaupt 
zu den Myoporaceen zu stellen ist, soll später noch die Rede sein. 

Das mir zur Verfügung stehende Material stammt aus dem botanischen 
Garten zu Rostock. Von den nach Bourn ALLAN fixierten Blüten wurden 
mit dem Mikrotom 5 u dicke Längsschnitte bei Myoporum, und eben- 
solche Querschnitte bei Oftia hergestellt und mit Eisenhämatoxylin nach 
HAIDENHEIN gefärbt. Dies gilt, wenn nicht anders bemerkt wird, für 
alle Objekte. 


Myoporum humile K. Br. 

Archespor- und Embryosackentwicklung. 

Myoporum hat drei Samenanlagen. An der Placenta entstehen zu- 
nächst kleine Höcker, die rasch in die Länge wachsen. Eine besonders 
große Zellvermehrung findet an der vorderen Spitze statt, die bald breiter 
wird und sich umzubiegen beginnt, so daß der Nucellus sich etwas gegen 
die Placenta kehrt. Erst jetzt; verhältnismäßig spät, tritt die subepidermal 
differenzierte Archesporzelle deutlich hervor. Bald beginnt sich auch 
das Integument hervorzuwölben (Abb. 1). Es werden keine Deckzellen 
abgeschieden. Bald darauf setzt ein sehr starkes Wachstum des Nucellus 
und des fleischigen Integumentes ein, und zwar wächst der an den Funi- 
culus grenzende Teil, der später mit diesem zur Raphe verwächst, weniger 
stark als der äußere, der das Ovulum bald ganz umhüllt. Durch den eben 


“1D. 28. 
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beschriebenen Wachstumsvorgang wird die Archesporzelle tief in die 
Chalazagegend eingesenkt, oft bis an die Krümmungsstelle des Funiculus. 
Sie beginnt nun etwas länger und 
breiter zu werden, und es entstehen 
an der der Chalaza zugekehrten Seite 
zwei Vakuolen, wodurch der Zellkern 
nach dem mikropylaren Zellende ab- 
gedrängt wird. Die Vakuolen laufen 
bald zusammen, und der Kern wan- 
dert in die Mitte. Er ist viel größer 
geworden, und in seinem Inneren zei- 
gen sich Anfangsstadien der Reduk- 
tionsteilung, die hier verspätet ein- 
tritt. Inzwischen hat sich die Zelle 
weiter gestreckt, und es sind auch side: 28. nie ahtilinèeé: 
im mikropylaren Teil Vakuolen im 

Plasma entstanden (Abb. 2). Da ich überdies nirgends Kappen über der 
Embryosackmutterzelle beobachtete, entwickelt sich hier der primäre 








Abb. 2. M. humile. Abb. 3. M. humile. 
Archespor in Umbildung zum Embryosack. Zweikerniger Embryosack (= Dyade). 


Embryosack offenbar ohne vorherige Tetradenbildung (Liliwm-Typ). 

Inzwischen sind auch die wenigen inneren Zellen des Nucellus aufgezehrt 

worden. Hier und da findet man noch Reste von ihnen. Der einkernige 

Embryosack wird nur von der Nucellarepidermis umschlossen. Beim 

zweikernigen (Abb. 3) ist auch hiervon schon ein Teil zugrunde gegangen. 
44* 
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Inzwischen hat aber auch das Integument eine Differenzierung erfahren. 
Seine innere Epidermis ist zur Mantelschichte geworden, indem die jetzt 
plasmareichen Zellen sich radial stark gestreckt haben. Der vierkernige 
Embryosack wird nunmehr von der Mantelschichte umschlossen. Beim 





Abb.4. M. humile. Vierkerniger Abb. 5. M. humile. Fertiger Embryosack, 
Embryosack (= Tetrade). 


Übergang vom Zwei- zum Vierkernstadium setzt ein großes Längen- 
wachstum ein, so daß dann der Embryosack etwa dreimal so lang ist wie 
im Zweikernstadium (Abb. 4). Einzelheiten der Teilungsschritte waren in 
meinen Präparaten nicht zu sehen, doch ist anzunehmen, daß hierbei 
die Reduktionsteilung in normaler Weise durchgeführt wird. Schon der 
zwei- und vierkernige Embryosack, wie auch dann der achtkernige, 
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gleichen einem solchen, der beim Normaltypus entstanden ist (Abb. 5). 
Der chalazale Teil des reifen Embryosackes wird bis zu etwa einem 
Drittel seiner ganzen Länge von der Mantelschichte umgeben. Die drei 
wohl ausgebildeten Antipoden gehen bald zugrunde. Der Embryosack 
hat sich in das die Mikropyle umgebende Gewebe hineingeschoben. Die 
Eizelle zeigt flaschenförmige Gestalt und setzt gleich neben der Mikropyle 
an. Sie, sowie die etwas kürzeren Synergiden zeigen die gleiche Kerngröße 
und die übliche Inhaltsverteilung. Die beiden Polkerne verschmelzen 
vor der Befruchtung etwa in der Mitte der Embryosackhöhle, während 
später der große verschmolzene Kern im unteren Drittel liegt. Das 
Eindringen des Pollenschlauches zeigt Porogamie. 

Der hier vorliegende Entwicklungstyp ist der eigentliche Liliwm- oder 
Adoxa-Typus, der dadurch charakterisiert ist, daß die Archesporzelle 
direkt zum Embryosack wird, und daß im zweikernigen Embryosack 
eine große zentrale Vakuole gebildet wird, die die beiden Kerne vonein- 
ander trennt. Diese findet sich auch im vierkernigen Embryosack. Eine 
Abweichung hiervon ist der — ebenfalls. ohne normale Tetradenreduktions- 
teilung entstandene — vierkernige Embryosack, bei dem chalazal drei 
Kerne und mikropylar nur ein Kern liegt [wie ihn z. B. Bampactont (1928) 
für Fritillaria persica abbildet], der auch als ,,abnormes“ Vierkern- 
stadium bezeichnet wird und sich ziemlich häufig findet. Vom normalen 
Lilium-Typus ist die Entwicklung von Myoporum nur dadurch unter- 
schieden, daß sehr früh, schon vor der ersten Kernteilung, große Vakuolen 
im Plasma entstehen, was bei den anderen Objekten dieses Typus bisher 
meist nicht beschrieben und abgebildet wurde (Frızs: Abb. 3a für 
Cyanastrum Johnstoni Bax.; COULTER: Plate XXXII, Abb. 2 für Lilium 
philadelphicum; SCHAFFNER: Plate XXXIX Abb. 37 für Lilium phil.; 
ERNST (1901): Taf. 4, Fig. 3—4 für Tulipa Gesneriana). Nur bei LAGER- 
BERG (1909) Taf. 2, Abb. 33 ist für Adoxa Moschatellina auch eine leichte 
Vakuolisierung zu erkennen. 

CoULTER (1908, S. 362), LAGERBERG (1909, S.35) und PALM (1915, 
S.205) sind der Meinung, daß auch beim Lilium-Typ vier Megasporen 
— genau wie bei der Tetradenreduktionsteilung — gebildet werden, 
die dann den Embryosack aufbauen. Ernst (1908, S. 256) hingegen 
vertritt die Ansicht: „Die Makrosporen-Mutterzelle ist ohne Teilung zur 
Makrospore geworden. Die Reduktionsteilungen sind verschoben und 
finden nun während der Sporenkeimung statt.“ Die Entwicklung bei 
Myoporum würde für die Ansicht von ERNST sprechen; denn die heran- 
gewachsene ,,Archesporzelle“ gleicht mit ihren Vakuolen und dem großen 
Kern sehr dem Bild eines einkernigen Embryosackes, so daß ich annehmen 
möchte, daß sich hier die Archesporzelle erst zum Embryosack um- 
gebildet hat, um dann verspätet die Reduktionsteilung durchzumachen. 
Was nun die andere Meinung der obengenannten Autoren betrifft, 
so glaube ich, daß auch sie bei dem oft irgendwie abgewandelten Lilium- 
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Typus verwirklicht ist. Ein Beweis dafür ist zweifellos z. B. die Ent- 
wicklung von Peperomia hispidula, bei der JOHNSON (1914) vier Plasma- 
häute beobachtete, die aber dann wieder verschwanden; oder die Ent- 
wicklung von Smilacina stellata, wo auch für kurze Zeit Plasmaverdickun- 
gen auftreten. Noch weiter reduziert ist diese Erscheinung bei Lilium 
philadelphicum, wo nur noch Spindelfaserverdickungen auftreten 
(SCHAFFNER 1897, Plate XXXIX, Fig. 39, 45). Als weiteren Beweis für 
das Entstehen von zunächst vier Megasporen hat man die Tatsache 
angesehen, daß man auch die Kerne des vierkernigen Embryosackes 
hintereinander in einer senkrechten Reihe angeordnet findet (SCHAFFNER: 
Plate XXXIX, Abb. 47; Counter: Plate XXXII, Abb.8; Ernst: 
Taf. IV, Fig. 9, 10). Ich möchte glauben, daß ein Übergang zwischen 
allen den angeführten Formen besteht und sie sich zu einer Reihe zu- 
sammenschließen, und möchte mit Ernst (1901) annehmen, daß der 
hauptsächlichste Grund für die verschiedenen 
Variationen in der Ausbildung, die beim Lilium- 
Typus entstehen, u. a. in der Vakuolenbildung zu 
sehenist. Jenachdem, wodie Vakuolenentstehen und 
wie sie dann zusammenfließen, wird auch eine Ände- 
rung der Kernverteilung in der Zelle stattfinden. 


Die Pollenentwicklung. 

géo Die Pollenmutterzellen entstehen aus der sub- 
M. humile in Diakenese. protodermalen Periblemschicht der Anthere. In 

den Schnitten durch junge Antheren fallen die 
Zellen dieser Schicht durch ihr dichteres Zytoplasma und den größeren 
Kern auf. Durch tangentiale Teilungen entstehen dann weiter eine 
dreireihige Parietalschicht und sekundäre Archesporzellen. Letztere 
vermehren sich durch perikline und antikline Teilungen zunächst weiter, 
bis schließlich die Vermehrung aufhört, und die Zellen und ihre Kerne 
zu wachsen beginnen. Inzwischen hat sich die innerste Zellreihe der 
Parietalschicht zu einem Sekretionstapetum umgebildet. Die Zellen 
sind etwas größer geworden, in ihrem Plasma haben sich große Vakuolen 
gebildet, und sie besitzen entweder einen sehr großen oder zwei kleinere 
Kerne. Die Kerne der Pollenmutterzellen lockern sich auf und machen 
die Reduktionsteilung durch. Die einzelnen Schritte der Reduktions- 
teilung konnte ich in meinen Präparaten zum Teil verfolgen. Die Pollen- 
mutterzellen in einem Antherenfache sind in ihrer Entwicklung meist 
gleich weit. Da die Gemini verschiedene Form zeigen, sich teilweise 
überdecken und in größerer Anzahl vorhanden sind, ist es mir nicht 
möglich, ihre genaue Zahl anzugeben (Abb. 6). Die weiteren Entwick- 
lungsstadien in meinen Präparaten zeigen schon fertige Pollentetraden 
und reife Pollen. Das Pollenkorn ist zunächst, nachdem es sich aus dem 
Tetradenverband losgelöst hat, einkernig. Später entsteht eine kleine, 
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wandständige, längliche Zelle, die in weiteren Stadien mitten im Zyto- 
plasma, nahe dem großen Kern, liegt. 


Die Sekretlücken der M yoporaceen. 

In den Schnittpräparaten fallen sofort die großen und vielen Sekret- 
lücken in Frucht- und Blütenblättern auf. Über ihre Entstehung bei 
den Myoporaceen ist viel geschrieben und gestritten worden. H6HNEL 
(1881), MARTINET (1871), DE Bary (1877) und BokornY (1882) sind 
der Meinung, daß sie völlig lysigen entstehen. SOLEREDER (1899), van 
TIEGHEM (1885) und LEBLois (1887) hingegen vertreten die Ansicht. 
daß sie sich schizogen gebildet haben. LEBLOIS und van TIEGHEM meinen, 
daß die mit zarten Wänden umgebenen Drüsenzellen beim Schneiden 
leicht zerrissen werden und man dann glauben könne, daß sich die Wände 
aufgelöst hätten. TscHIRCH, der den Begriff der schizo-lysigenen Ent- 
stehung der Sekretbehälter aufstellte, wirft 1889 die Frage auf: „Sollte 
auch bei Myoporineen schizo-lysigene Genese vorliegen, weil die einen 
meinen, daß sie lysigen, und die anderen, daß sie schizogen entstehen ?“ 
1896 veröffentlicht darauf BRIQUET eine Arbeit, in der er eine schizo- 
lysigene Entstehung der Sekretlücken bei Myoporaceen beobachtete. Nach 
seinen Angaben ist der Anfang der Entstehung schizogen, aber das Ent- 
leeren des Sekretes in die zentrale Höhle und die weitere Vergrößerung 
haben lysigenen Charakter. 

Ich beobachtete bei Myoporum eine rein lysigene Entstehung der 
Sekretlücken. In meinen Präparaten zeigen sich bei den Fruchtblättern 
folgende Bilder: Die Sekretzellen bilden ein mehr oder weniger — je 
nach ihrem Alter — ausgedehntes, großmaschiges Netz von regelmäßig 
sechseckig ausgebildeten Zellen. Das Plasma dieser Zellen zeigt Vakuolen, 
die in den Zellen nach der Mitte zu immer größer werden. Bei der mittel- 
sten Zelle ist das Plasma schon völlig an die Zellwand gedrückt, und die 
Wand selbst ist dünn geworden. Die Kerne zweier benachbarter Zellen 
haben sich meist einander genähert, was auch LEBLOIS schon beobachtete. 
Im folgenden Entwicklungsstadium hat sich bereits die mittelste Zelle 
aufgelöst, und es ist die „zentrale Höhle‘ entstanden. Dadurch, daß der 
Rand der Höhle vollkommen glatt wird — denn er ist lückenlos durch 
die sechs Zellwände der Zellen gebildet, die der Zentralzelle anlagen — 
könnte man meinen, er sei durch Auseinanderweichen von Zellen ent- 
standen. Der Hohlraum wird bald durch weiteres Auflösen einiger be- 
nachbarter Zellen und außerdem durch Zusammendrücken der übrigen 
Sekretzellen und weniger Zellreihen des anliegenden Gewebes vergrößert. 
Die zusammengedrückten Zellen bilden am Schluß einen festen Ring 
um den Hohlraum. Überall findet man in diesem Plasma- und Zellwand- 
reste, diekaum durch Zerreißung beim Schneiden entstanden sein dürften. 


In den Blütenblättern kommt noch ein zweiter ”. ypus vor, der bei 
seiner Bildung mit einer Zelle im Gewebe beginnt. Diese wird sehr groß 
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und bekommt bald das charakteristische Aussehen einer Sekretzelle. 
Benachbarte Zellen schließen sich an, und erstere beginnt sich bereits 
aufzulösen. Der Sekretraum ist stets von in Auflösung begriffenen Zellen 
umgrenzt. 

Oftia africana Bocqu. 

Archespor- und Embryosackentwicklung. 

Oftia africana besitzt vier anatrope, tenuinucellate Samenanlagen. 
Die subepidermale Archesporzelle steht an der Spitze einer axilen Zell- 
reihe und hebt sich erst deutlich durch Plasma- 
reichtum und Größe von dieser ab, wenn der 
Funiculus bereits gekrümmt ist und das 
einzige Integument sichtbare Höcker gebildet 
hat (Abb.7). In der weiteren Entwicklung 
verdickt sich der untere Teil des Funiculus 
bis zu einem gewissen Grade, ohne daß es 
jedoch zur Bildung eines Arillus kommt. 

















Abb. 7. O. africana. Archespor. Abb. 8. O. africana. Tetrade. 


Ist die Archesporzelle so weit herangewachsen, daß sich ihr Kern zur 
Reduktionsteilung anschickt, so füllt sie fast den ganzen Nucellus aus. 
Das mehrschichtige Integument reicht hier bis zur Nucellusspitze. Auf 
dem Stadium der Dyade überragt es bereits den Nucellus, um später 
den einkernigen Embryosack völlig zu umschließen, so daß er tief ein- 
gesenkt erscheint. Auf die heterotypische Teilung der Archesporzelle 
folgen zwei homöotypische. Es entsteht eine Tetrade, von der die chala- 
zale Zelle zum Embryosack wird. Die drei mikropylaren gehen bald 
zugrunde (Abb. 8). Der einkernige Embryosack hat zunächst flaschen- 
förmige Gestalt. Nach Bildung einer großen Vakuole am mikropylaren 
Ende wächst er in die Länge und wird annähernd gleich breit. Es treten 
weitere Vakuolen im Plasma auf, und der Kern teilt sich (Abb. 9). Jetzt 
werden auch die Epidermiszellen des Nucellus resorbiert, und die Makro- 
spore wird nur noch von dem fleischigen Integument umschlossen. Ich 
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konnte auch noch den zweiten Teilungsschritt zum vierkernigen Embryo- 
sack beobachten, während ich ein Achtkernstadium in meinem Material 
— ein Bild ausgenommen — nicht mehr fand. In diesem einen Falle 
zeigte das Präparat drei wohl ausgebildete, große, spindelförmige Anti- 
poden und eine Synergide. Meist aber fanden sich nach dem zweiten 
Teilungsschritt im Gewebe Degenerationserscheinungen, welche bis zur 
völligen Schrumpfung der Samenanlagen 
führten. Ich versuchte zunächst durch 
künstliche Bestäubung, dann durch Be- 
stäubung mit Hilfe von Bienen eine 
Weiterentwicklung zu erreichen, was aber 
nicht gelang. Die Bilder in den Schnitten 
durch die Fruchtknoten zeigten wieder 
nur Reste völlig zugrunde gegangener 
Samenanlagen. 


Die Pollenentwicklung. 

Zu der Zeit, da die Archesporzelle 
im Nucellus angelegt wird, ist die Pollen- 
entwicklung bereits völlig abgeschlossen. 
Schnitte durch die jüngsten in meinem 
Material vorhandenen Antheren zeigen 
zwei subepidermale Zellschichten, von 
denen die innere durch mehrfache Teilung : 
Pollenmutterzellen liefert und die äußere BE u qe +4 
die Tapetenschichte und zwei weitere 
Zel’=nlagen, die mit der Epidermis zur Antherenwand werden. Spirem- 
und Synapsisstadium der Reduktionsteilung zeigen die üblichen Bilder. 
Nach der Synapsis lockert sich das Chromatinknäuel wieder auf und 
der Faden zerfällt. Teilungsfiguren aus der homöotypischen Teilung 
lassen auf eine Chromosomenzahl von etwa 11 schließen. Die beiden 
Tetradenspindeln liegen meist parallel und nicht ganz in einer Ebene. 
Die eine Spindel eilt in ihrer Entwicklung der anderen häufig voraus. 


In den Präparaten von Oftia africana fällt ein grünlich-gelbes Sekret 
in Blüten- und Kelchblättern auf. Es füllt ganze Zellkomplexe aus, 
wobei aber meist die Zellwandungen intakt bleiben. Unter dem Polari- 
sationsmikroskop betrachtet sind es Sphärokristalle von hohem Bre- 
chungsindex. Daneben finden sich oft noch kleine, doppelt lichtbrechende 
Körperchen. Van TIEGHEM fand im Mark von Myoporum ellipticum und 
BRIQUET bei M. laetum und M. serratum R. Br. ebenfalls Sphärokristalle, 
die sie als Inulin identifizierten. Überhaupt fand van TIEGHEM bei M yo- 
porum im Bastparenchym des Zweiges und der Wurzelrinde viel Inulin. 
Bei den Kristallen von Oftia erhielt ich keine Inulinreaktion. Außerdem 
werden sie durch verdünnte Säuren und konz. HCl nicht angegriffen. 
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Die systematische Stellung von Oftia africana. 

Daß sich Oftia africana von den Myoporaceen, zu denen sie systema- 
tisch meist gestellt wird, durch verschiedene charakteristische Merkmale 
unterscheidet, ist schon öfter betont worden. R. v. WETTSTEIN (1895) 
und BRIQUET (1896) heben das Fehlen von inneren Sekretlücken gegen- 
über den Myoporaceen hervor. SOLEREDER (1899) stellt fest, daß Oftia 
allein unter den Myoporaceen intraxyläres Phloem besitzt. Die Angabe 
R. v. WETTSTEINs, der die Myoporaceen unter den Familien der Tubi- 
floren nennt, bei denen sich intraxyläres Phloem findet, bezieht sich wohl 
auf das Vorhandensein eines solchen bei Oftia africana. Weil Oftia Dicha- 
sien ausbildet, was bei den Myoporaceen nie vorkommt, stellt sie KRANZLIN 
(1929), genau wie BocQUILLoN, zu den Verbenaceen. Schon 1854 wurde 
sie von PAYER als Spielmannia africana unter den Verbenaceen be- 
schrieben. Van TIEGHEM dagegen stellt sie mit den ganzen Myoporaceen 
zu den Selagineen und damit zu den Scrophulariaceen. R. v. WETTSTEIN 
(1895) vertritt die Ansicht, daß man entweder Oftia africana zu den Ver- 
benaceen stellen müsse, und die anderen Myoporaceen zu den Scrophu- 
lariaceen, nahe den Selagineen, oder aber man müsse die ganze Familie 
der Myoporaceen als solche beibehalten unter besonderer Betonung der 
einzelnen verwandtschaftlichen Beziehungen. 

Diese etwas unklare systematische Stellung von Oftia legte es nahe, 
ihre embryologische Entwicklung mit derjenigen zu vergleichen, die sich 
bei den in Frage stehenden Familien vollzieht. Wenn man auch von der. 
Embryologie nicht ohne weiteres auf die systematische Stellung der 
Pflanze schließen kann, so ist, wie auch v. WETTSTEIN (1933) betont, 
eine vergleichende Betrachtung der Embryologie doch von großem Wert, 
„weil sie Anpassungsvorgängen entzogen ist. Das Studium der embryo- 
logischen Entwicklung von Oftia unterstützt die Ansicht, daß diese Pflanze 
bestimmt nicht zu den Myoporaceen zu stellen ist. Ein Entscheid aber, 
ob sie mit den Scrophulariaceen näher verwandt ist als mit den Verbe- 
naceen, läßt sich daraus nicht herleiten; denn Verbenaceen, Scrophulari- 
aceen und Oftia stimmen in den wesentlichen Punkten der embryo- 
logischen Entwicklung überein. Sie besitzen alle einen tenuinucellaten, 
unitegmischen Nucellus, bilden keine Deckzellen und entwickeln sich 
durchweg nach dem Normaltypus. Eine Entscheidung der Frage, 
ob bei Oftia Endospermhaustorien auftreten oder nicht, konnte aus 
dem oben angeführten Grunde an meinem Material nicht gefällt 
werden. 

Vielleicht könnte man aber aus dem Vergleich der Chromosomenzahlen 
von Oftia mit denen, die bisher bei Scrophulariaceen und Verbenaceen 
gefunden wurden, den Schluß ziehen, daß Oftia den Scrophulariaceen 
näher steht. Bei den Verbenaceen finden wir die Chromosomenzahlen 4, 
5 und 6, und bei den Scrophulariaceen: 6, 12, 30, 8, 16, 24, 48, 
17, 20, 26, 25, 32, 15 und 23. Wenn nun auch die Chromosomen- 
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zahl 11 von Oftia nicht direkt bei den Grundzahlen der Scrophulariaceen 
einzureihen ist, so ist es doch wahrscheinlicher, daß sie einer Familie 
mit durchweg höherer Anzahl der Chromosomen näher steht als 
einer mit 4—6 Chromo- 
somen. 
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lagesnahe, ihreembryo- Abb. 10. Azima sarmentosa. Primäres Archespor. 
logische Entwicklung zu 

untersuchen. Als Vertreterin der Familie wurde Azima sarmentosa BENTH. 
untersucht. Das Material stammt aus Buitenzorg. Die vier anatropen, 
bitegmischen, crassinucellaten Samenanlagen von Azima sind so gelagert, 
daß sie an Querschnitten durch die Fruchtknoten längs getroffen werden. 
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Abb. 11. A. sarmentosa. Sekundäres Archespor. 


Archesporentwicklung und Reduktionsteilung. 

In den jungen Samenanlagen, die als rasch in die Lange wachsende 
Höcker an den Placenten entstehen, differenziert sich schon früh eine 
subepidermale Zelle als Archesporzelle. Sie wird schnell größer. Ihr 
Kern, in dessen Inneren der große Nucleolus exzentrisch gegen die 
Epidermis gelagert erscheint, nimmt ebenfalls an Volumen zu (Abb. 10). 
In ihrem Cytoplasma tritt leichte Vakuolisierung auf, und sie gibt durch 
perikline Teilung eine Deckzelle ab. Diese teilt sich nochmals und durch 
weitere perikline und antikline Teilungen entstehen mehrere Deckzellen 
(Abb. 11). Vereinzelt fand ich auch eine perikline Wand in der Nucellus- 
epidermis. Nachdem die Archesporzelle auf diese Weise drei bis vier 
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Zellschichten tief in das Innere des Nucellus hinein verlagert ist, beginnt 
die Reduktionsteilung. Ich konnte alle wesentlichen Stadien derselben 
in meinen Präparaten verfolgen, außer dem Geministadium, von dem 
kein so klares Bild vorlag, als daß man hätte eine genaue Zahl der Chro- 
mosomen angeben können. Ein Bild der noch nicht zur Ruhe gekommenen 
Dyadenkerne zeigt bei jedem deutlich sechs Chromatinklumpen, was 
vielleicht auf eine Anzahl von sechs Chromosomen bei Azima schließen 
läßt (Abb. 12). Bei der heterotypischen Teilung entstehen zwei Zellen. 
Das Plasma der oberen zeigt bald Schrumpfungserscheinungen, so daß 
ihr Kern nicht mehr in die homöotypische Teilung eintritt (Abb. 13). 





Abb. 12. A. sarmentosa. Abb. 13. A. sarmentosa. 
Telophase der heterotypischen Teilung. Zweiter Teilungsschritt im Archespor. 


Die chalazale Zelle teilt sich ein zweites Mal, wonach die untere Zelle 
zum Embryosack wird. Die Reste der degenerierten mikropylaren Zellen 
werden sehr rasch resorbiert. 


Die Integumente. 

Wie schon anfangs erwähnt, ist Azima bitegmisch. Zur Zeit der 
Differenzierung der Archesporzelle beginnen sich auch die Integumente 
als kleine Kuppen hervorzuwölben. Das innere ist dreischichtig, das 
äußere wird mehrschichtig. Bis etwa zum Spiremstadium des Arche- 
sporkernes haben beide Integumente die gleiche Länge. Dann eilt das 
innere dem äußeren im Wachstum voraus, so daß das erstgenannte nach 
beendeter Reduktionsteilung den Nucellus umschließt, während das 
äußere erst bis zur Nucelluskuppe reicht. In Bildern, die dann den 
einkernigen Embryosack zeigen, ist auch dieses so lang wie das innere 
geworden und legt sich ihm außen an. Die Mikropyle wird auch später 
nur vom Innenintegument als Endostom gebildet. 
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Die Embryosackentwicklung. 

Der einkernige Embryosack wird zunächst noch etwas länger. Bei 
den weiteren Teilungsschritten nimmt er aber nicht so sehr an Länge als 
an Breite zu. Sein Kern liegt zunächst am 
mikropylaren Ende der Zelle, und es bildet 
sich eine zentrale Vakuole. Der Kern teilt 
sich, und der primäre mikropylare und der 
primäre chalazale Kern liegen in polaren 
Plasmahaufen, die durch einen großen Saft- 
raum getrennt sind. Gleichzeitig beginnen 
sich die anliegenden Nucelluszellen auf- 
zulösen. Durch einen weiteren Teilungs- 
schritt entstehen an jedem Pol zwei Kerne 
(Abb. 14), die schließlich den achtkernigen 
Embryosack liefern. Zunächst liegen an 
jedem Pol vier freie Kerne im Plasma, von 
denen einer immer etwas kleiner zu sein Rn alam Toon Lt. 
scheint als die drei übrigen (Abb. 15). Im 
reifen Embryosack sind drei große Antipoden, eine Eizelle und zwei 
Synergiden ausgebildet. Die Polkerne liegen mikropylar, meist direkt 
an der Spitze einer Synergide (Abb. 16). Mikropyle 

+ 





— Eizelle 





Abb. 15. A. sarmentosa. Abb. 16. A. sarmentosa. Fertiger 
Achtkerniger Embryosack. Embryosack (eine Synergide fehlt). 


Da Azima sarmentosa diözisch ist und mein Material nur weibliche 
Blüten enthielt, konnte ich die Pollenentwicklung nicht verfolgen. 

Die systematische Stellung von Azima. 

Die von mir untersuchte Azima sarmentosa BENTH. g>hört zur Gattung 
Azima Lam. (= Monetia L'HÉR. = Actegiton Bu.). 
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Im Jahre 1836 fand CALLERY auf Madura Actegiton sarmentosus. 
Schon vorher hatten sie BLUME und ZoLLINGER auf Java beobachtet. 
DEcAISNE, der sie nicht als Actegiton Bu. e’kannte, beschrieb sie 1844 
als Salvadora madurensis. 

Die systematische Stellung von Azima Lam. ist sehr umstritten worden. 
GARDNER und WıcHT betrachteten sie als Typ einer besonderen Familie, 
der Stonétées. PLANCHON wendet sich entschieden gegen diese Ansicht, 
indem er eine verwandtschaftliche Beziehung zu den Salvadoraceen fest- 
stellt. Er ist der Meinung, daß schon die geographische Verbreitung von 
Azima Lam. diese Annäherung bestätige. Auch van TIEGHEM, SOLE- 
REDER und KNOBLOCH beschreiben Azima Lam. bei den Salvadoraceen, 
die sie dann gemeinsam den Oleaceen, im besonderen Jasminum nähern. 
Sie betonen aber dabei die freien Petala und die Beerenfrucht von Azima 
gegeniiber der Sympetalie und der Steinfrucht von Salvadora. Wegen 
der choripetalen Bliite, die Azima Lam. besitzt, stellen sie schlieBlich 
BLUME, BAILLON und ENDLICHER zu den Celastraceen. Auch von WETT- 
STEIN schlieBt sie den Celastraceen an, weil sie sich nur durch den ein- 
bis zweifächerigen Fruchtknoten und die schwächere Ausbildung des 
Diskus von diesen unterscheidet. Ziehen wir nun die Embryologie von 
Azima sarmentosa BENTH. bei einer Entscheidung iiber die systematische 
Stellung hinzu! Dariiber, welchen systematischen Wert die einzelnen 
bei der Embryologie in Frage kommenden Punkte haben, gehen die 
Ansichten der verschiedenen Autoren auseinander. Nach den Zusammeni- 
stellungen aber von DAHLGREN (1928) und Kratzer (1918) kommt 
eine groBe systematische Bedeutung der Beschaffenheit des Nucellus, 
dem Vorhandensein von Deckzellen, der Integumentzahl, die innerhalb 
einer Familie und bei verwandten Gruppen konstant ist (was auch BILLINGS 
1901 betont), und der Richtung der Samenanlage zu. Keinen so groBen 
Wert hat die Anzahl der Sporenzellen und die Frage, welche sich davon 
zum Embryosack entwickelt. Selbstverständlich ist auch hierbei wieder 
zu beachten, daB man nicht mit Hilfe eines Merkmals eine Entscheidung 
treffen kann, sondern daß man — wie ich auch schon bei der Frage 
über die systematische Stellung von Oftia africana betonte — alle Er- 
scheinungen berücksichtigen und gegeneinander abwägen muß. Für die 
Sympetalen sind nach DAHLGREN nun folgende Merkmale charakte- 
ristisch, wenngleich sie nicht völlig ohne Ausnahme sind: tenuinucellater 
Nucellus, keine Deckzellenbildung, nur ganz vereinzelt perikline Tei- 
lungen in der Nucellusepidermis, unitegmisch und Vorhandensein einer 
Tapetenschichte. 

Im Anschluß an diese Betrachtung muß man sagen, daß Azima nach 
ihrer embryologischen Entwicklung nicht zu den Sympetalen zu stellen ist. 
Auf Grund ihrer sonstigen Merkmale wie: Blütenbau, rankender Stengel, 
Struktur der Frucht u. a.m. schließt sie sich unter den Choripetalen 
eng an die Celastraceen an. Auch in der Embryologie stimmt Azima 
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mit diesen überein; denn auch die Celastraceen haben einen crassinu- 
cellaten, bitegmischen Nucellus. Nach den Abbildungen, die Jönson gibt, 
scheidet auch hier die Archesporzelle eine Deckzelle ab und entwickelt 
sich zu einem normalen achtkernigen Embryosack. 


Sapindaceen. 

Aus der Familie der Sapindaceen untersuchte ich Cardiospermum 
hirsutum L., Cardiospermum Halicacabum L. und Sapindus trifoliatus L. 
Das Material von Cardiospermum stammt aus dem Botanischen Garten 
zu Rostock und wurde teils in Bouin Allan, teils in Gilson fixiert. Das 
Material von Sapindus stammt aus Buitenzorg. Längsschnitte durch die 
Nucelli erhielt ich bei C. Halicacabum durch Längsschneiden und bei 
S.trifoliatus durch Querschneiden des Fruchtknotens. Bei C. hirsutum 
war es vorteilhaft, in den jungen Stadien längs, in mittlerem Alter quer 
und im Stadium des vier- und achtkernigen Embryosackes wieder längs 
zu schneiden. — Schwierigkeiten beim Schneiden ergaben sich teilweise 
durch die reichlichen Einlagerungen von Gerbstoffen und Saponinen, 
die wohl als ein Schutz — gerade tropischer Pflanzen — gegen Fäulnis 
anzusehen sind. 

Es ist wohl nur noch in wenigen Familien im Laufe der Zeit so viel 
in bezug auf systematische Stellung geändert worden, wie gerade bei den 
Sapindaceen. Zuerst faßte man sie sehr weit, aber bald wurden viele 
Pflanzen wieder an anderer Stelle des Systems eingereiht, andere wiederum 
zu ihnen gestellt. So gibt z. B. RADLKOFER (1883) für Sapindus an, daß 
aus dieser Gattung von 185 Arten nach genauerer Betrachtung nur noch 
neun als hierher gehörig anzusehen waren, und zwar trifft er diesen Ent- 
scheid auf Grund der eigentümlichen Fruchtbeschaffenheit der Gattungen, 
die, wie er sagt, viel intensiver stabilisiert zu sein scheint als der Blüten- 
bau, und deshalb von größerer systematischer Bedeutung sei. 

Die systematische Unklarheit gerade tropischer Pflanzenfamilien mag 
darin begründet sein, daß diese den Systematikern der früheren Zeit 
sehr schlecht zugänglich waren. Selten sahen sie die Pflanzen am Standort, 
meist stützten sich ihre Aussagen auf getrocknetes Material. 

Als Charakteristikum der Familie betont RADLKOFER (1895) die 
Tatsache, daß in den männlichen Blüten das Pistill rudimentär ist, und 
zwar in höherem Maße als in den weiblichen Blüten die Staubblätter. 
An anderer Stelle (in den Münch. Sitzungsberichten 1890) schreibt er, 
daß das männliche Geschlecht nach Art und Zeit der Entwicklung be- 
günstigt wird. Diese Beobachtung fand ich bei meinen Untersuchungen 
bestätigt. Bei dem Material von Cardiospermum Halicacabum, das im 
Gewächshaus zur Blüte gebracht wurde, waren nur etwa 10% der Blüten 
weiblich; dagegen fanden sich bei im Freien gezogenen Pflanzen, die 
erst Ende Juli blühten, also unter relativ ungünstigeren Bedingungen 
wuchsen, unter 10 Blüten etwa 7 weibliche. Entsprechendes ließ sich 
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in der Ausbildung der Samenanlagen in den männlichen Blüten von 
C. hirsutum beobachten. Dieses wurde ins Freie gepflanzt und blühte 
erst September/Oktober, also unter ungünstigeren Temperaturverhält- 
nissen als C. Halicacabum. Während es bei diesem in den männlichen 
Blüten sehr selten bis zur Ausbildung des einkernigen Embryosackes 
kam, fand ich öfter bei C. hirsutum einen deutlich ausgebildeten zwei- 
kernigen Embryosack. Die Samenanlage unterschied sich aber von einer 
normalen (Abb. 17) in einer ausgesprochenen weiblichen Blüte dadurch, 
daß ihr sonst fleischiger Nucellus weniger Zellschichten zeigte und bei 
dem sonst bitegmischen Cardiospermum nur ein Integument ausgebildet 











Abb. 17. C. hirsutum. Zweikerniger Embryosack. 


war. Die Pflanze hatte offensichtlich an allem irgend zu entbehrenden 
Material gespart, um unter den ihr gebotenen ungünstigen Bedingungen 
so viel Samen als möglich auszubilden, und somit für die weitere Ver- 
breitung der Art zu sorgen. 

Die einzige Angabe über die Entwicklung einer Samenanlage innerhalb 
der Sapindaceen findet sich nach SCHNARF bei PERROT et GUÉRIN (1903) 
in „Les Didiera de Madagascar.“ Diese Familie wurde von M. GRANDI- 
DIER auf Madagascar entdeckt und zunächst von BAILLON als ,,neue Art“ 
aufgefaßt, der ihr auch den Namen gab. Später jedoch kam BAILLON 
zu der Überzeugung, daß ,,Les Didiera‘‘ abweichende Typen der Sapin- 
daceen sein müßten. F. Pax äußert sich dahin, daß wahrscheinlich die 
Didiera den Sapindaceen gegenüber etwas Fremdes sind. Außerdem 
beschränkt sich die obengenannte Angabe darauf, nur die Anzahl der 
Zellschichten von Nucellus, den Integumenten und dem Funiculus an- 
zugeben, und auf die Bemerkung, daß der Embryosack mikropylar breiter 
ist als chalazal. 
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Cardiospermum hirsutum L. 

Archespor- und Embryosackentwicklung. 

An den drei Placenten entsteht je ein Ovularhöcker, in dessen Gipfel 
sich subepidermal die primäre Archesporzelle differenziert. Sie gibt eine 
Deckzelle ab, die sich ihrerseits wieder durch perikline Wände in weitere 
Deckzellen teilt (Abb. 18). Außerdem wächst auch das Gewebe des 
fleischigen Nucellus seitlich der Archesporzelle und schiebt sich zwischen 
Epidermis und sporogene Zelle ein, so daß diese allmählich in das Innere 
des Nucellus eingesenkt wird. Zunächst ist die Samenanlage relativ lange 
anatrop, aber wenn sich der Kern des sekundären Archespores auflockert, 
um die Reduktionsteilung durchzumachen, krümmt sie sich ein und ist 
bereits am Schluß der Meta- 
phase während der Reduktions- 
teilung völlig hemitrop gewor- 
den, so wie sie dann bis zur 
Ausbildung des reifen Embryo- 
sackes auch bleibt. Auf Bil- 
dern, in denen zwei Deckzellen 
gebildet sind, zeigt sich direkt 
unterhalb des Nucellus beider- 
seits eine Verdickung. Es ist 
die erste Anlage des Innen- 
integumentes. Dieses ist zu- 
nächst vier Zellschichten stark, 
später, wenn es die ganze Abb. 18. C. hirsutum. Sekundäres Archespor. 
Samenanlage umschließt, sechs 
bis sieben Schichten.. Das äußere Integument wird später angelegt, 
und auf der konkaven Seite des eingekrümmten Nucellus bleibt es in der 
Entwicklung etwas zurück. Es erreicht überhaupt nie ganz die Länge des 
inneren, die Mikropyle besitzt also nur ein Endostom. Von den einzelnen 
Schritten der Reduktionsteilung fand ich Spirem- und typische Synapsis- 
stadien des öfteren, aber keine Geminibilder. Nach erfolgter Reduktions- 
teilung wird durch homöotypische Teilungen eine Tetrade gebildet, 
von der die drei oberen Zellen bald degenerieren, während die größere 
chalazale zum Embryosack wird. Die einkernige Embryosackzelle streckt 
sich. In ihrem Plasma treten Vakuolen auf, die schließlich zu einer 
großen mikropylaren zusammenfließen. Der jetzt chalazal liegende Kern 
teilt sich, und einer der entstandenen Tochterkerne wandert seitlich zum 
anderen Pol, so daß man im zweikernigen Embryosack eine große zen- 
trale und eine kleinere mikropylare Vakuole findet, bis schließlich der 
zweite Kern völlig am anderen Zellpol liegt. Jetzt wird auch damit 
begonnen, die Nucelluszellen zu resorbieren. Durch weitere Teilungs- 
schritte entsteht das Vier- und Achtkernstadium. Im reifen Embryosack 
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sind die drei Antipoden relativ klein und gehen bald zugrunde. Ihre 
Lage zueinander ist meist folgende: Eine größere Zelle liegt quer und 
zwei einander parallelle findet man senkrecht zu dieser. Es wird keine 
Tapetenschichte ausgebildet. Die Eizelle ist gegenüber den schlanken 
Synergiden verhältnismäßig breit und plump. Die Polkerne verschmelzen 
noch vor der Befruchtung. Die Befruchtung selbst konnte ich leider 
nicht beobachten. 

Die Pollenentwicklung. 

Schnitte durch die jüngsten vorliegenden Antheren zeigen sporogene 
Zellen, die Initialschichte des Tapetums und eine dreischichtige Wand. 
Die Pollenentwicklung eilt derjenigen der Makrospore nicht so sehr weit 
voraus; denn man findet neben dem Synapsisstadium der Pollenmutter- 
zellen die sekundäre weibliche Archesporzelle mit zwei Deckzellen. 
Wenn die Mikrosporenmutterzelle so weit herangewachsen ist, daß sich 
ihr Kern im Spiremstadium der Reduktionsteilung befindet, sind die 
Tapetenzellen ebenfalls fertig ausgebildet. Sie sind epithelial angeordnet, 
zeigen feste Zellgrenzen und kleiden die Innenwand des Antherenfaches 
aus. Ihr ganzes Plasma mit dem Kern ist durch eine große wandständige 
Vakuole auf die Seite der Pollenmutterzellen hingedrückt. Sie besitzen 
meist nur einen Kern und bleiben bis zur Ausbildung des Pollens als 
feste Zellen erhalten. Endlich aber wachsen sie sehr stark, auch ihr 
Kern wird ungeheuer groß, und es zeigen sich zunächst zwei Nucleolen. 
Schließlich treten weitere Chromatinbrocken im Kern auf, und die ganze 
Zelle löst sich bald auf. — In der Reduktionsteilung zeigen Spirem- und 
Synapsisstadium keine Besonderheiten. Das Geministadium konnte ich 
auch hier leider nicht beobachten, dagegen bieten die Spindeln in der 
Metaphase ziemlich deutliche Bilder und lassen auf vier Chromosomen- 
paare schließen. Die einzelnen Schritte der homöotypischen Teilung 
konnte ich nicht in den Präparaten verfolgen. Die weiteren Bilder zeigen 
Pollenkörner, die noch im Tetradenverband liegen. Eines davon ist 
meist etwas größer und weiter als die drei anderen ausgebildet. Es zeigt 
schon die endgültige dreieckige Form des reifen Pollenkornes. 


Cardiospermum Halicacabum L. 

Archespor- und Embryosackentwicklung. 
Da die Archespor- und Embryosackentwicklung im wesentlichen 
gleich der bei C. hirsutum ist, beschränke ich mich auf einzelne Angaben. 
An einer mittleren Säule mit einem fleischigen, schnabelförmigen 
Fortsatz werden die auch hier später hemitropen Samenanlagen gebildet. 
Der Nucellus ist — verglichen mit dem von C. hirsutum — nicht so 
fleischig, und es werden auch nur zwei, höchstens drei Deckzellen ge- 
bildet (Abb. 19). Die Spindel in der Metaphase der Reduktionsteilung 
in der Archesporzelle zeigt ganz deutlich vier Chromosomenpaare. 
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Schon während der Reduktionsteilung, aber vor allem danach streckt sich 
die Archesporzelle sehr stark. Sie ist schließlich dreimal so lang wie zur 
Zeit des Synapsisstadiums. Nach der Teilung zeigt der Embryosackkern 
zwei Nucleolen, einen größeren und einen kleineren, und eigentümliche 
Chromatinbrocken und -fäden in seinem Inneren (Abb. 19). Durch die 
Streckung liegt dann der Embryosack nach den homöotypischen Teilungen, 
die ich in meinen Präparaten nicht ver- 
folgen konnte, vier bis fünf Zellschichten 
tief im Nucellus. Die weitere Entwicklung 
bis zum achtkernigen Embryosack ent- 
spricht genau der von C. hirsutum. In 





Abb. 19. C. Halicacabum. Abb. 20. C. Halicacabum. 
Sekundäres Archespor. Fertiger Embryosack. 


einem Praparat fand ich einen wohl ausgebildeten, klaren Eiapparat und 
chalazal zwei langgestreckte Zellen mit je zwei kleinen Kernen, die wohl 
als vergrößerte Antipoden anzusehen sind (Abb. 20). Diese Vermutung wird 
dadurch unterstützt, daß die Polkerne bereits miteinander verschmolzen 
sind, was bei vielen Pflanzen mit dem Beginn der eigentlichen Wachs- 
tumsperiode der Antipoden zusammenfällt, wie z. B. bei verschiedenen 
Ranunculusarten. Da sich in meinen Präparaten keine Teilungsstadien 
der Kerne fanden, läßt sich nicht entscheiden, ob sie durch Fragmentation 
(wie es z. B. Huss für Anemone Hepatica Abb. 62 und Clematis Flammula 
Abb. 70 und Bırınes für Stackhousia monogyna Abb. 29 abbilden) oder 
durch eine normale Mitose entstanden sind. In den meisten Schnitten 
waren jedoch deutlich drei normale Antipoden ausgebildet. Da die 
45* 
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Antipoden plasmareich sind und, wie Huss nachwies, an einer mit Nähr- 
stoffen reichlich versehenen Stelle liegen, so können sie nach seiner Mei- 
nung bei besonders großer Nahrungszufuhr zu wachsen beginnen. Viel- 
leicht sind auch in diesem Falle die vereinzelt gefundenen großen Anti- 
podenzellen so zu erklären (Abb. 20). 

Bei der Befruchtung dringt der Pollenschlauch durch den Mikropylar- 
kanal ein. Die befruchtete Eizelle wird bald viel dicker und streckt sich 
stark in die Länge. Auch der Endospermkern wird sehr viel größer, 
bleibt aber zunächst noch ungeteilt und liegt in einem großen, blasigen 
Plasmahaufen. In seinem Kern zeigt sich u.a. ein stark eosinspeichern- 
des Kügelchen. Schließlich setzt eine nukleäre Endospermentwicklung 
ein ohne echte Wände, wohl aber mit einzelnen Plasmaportionen. Gelegent- 
lich beobachtete ich zwei Embryonen in einem Embryosack. 


Die Pollenentwicklung. 

Die Pollenentwicklung gleicht ebenfalls der von C. hirsutum. Ab- 
weichend ist, daß die Tapetenzellen im Verhältnis zu den Pollenmutter- 
zellen nicht so groß werden und sich schon während des Synapsisstadiums 
aufzulösen beginnen. Die Spindel in der Metaphase der Reduktions- 
teilung zeigt, wie bei der Archesporzelle, vier Chromosomenpaare. Bei 
der Sammlung der einzelnen Paare im Äquator hinkt gewöhnlich eines 
nach. Bei der homöotypischen Teilung stehen dann die Tetradenspindeln 
senkrecht zueinander. In den neu gebildeten Tetradenkernen liegen zu- 
nächst mehrere kleine Chromatinkliimpchen neben dem Nucleolus, deren 
Zahl aber immer abnimmt, bis schließlich zwei und zuletzt noch eines 
außer dem Nucleolus zu finden ist. Ob diese Chromatinbällchen zu- 
sammenlaufen, oder ob die einen wachsen und die anderen resorbiert 
werden, ist schwer zu sagen. Manche Bilder jedoch lassen vermuten, daß 
sie sich vereinigen. Die Pollenbildung findet simultan statt und die 
Wandbildung in zentripetaler Richtung. 


Sapindus trifoliatus L. 

Sapindus trifoliatus ist schon etwa 60 Jahre vor Begründung der 
Gattung Sapindus von LINNÉ durch RHEEDE (1673) in Schriften euro- 
päischer Botaniker erwähnt worden. Trotz der wenigen Arten, die 
Sapindus umfaßt, besitzt die Gattung ein großes Verbreitungsgebiet, 
und auch der Formenkreis, in dem sich die Arten bewegen, ist relativ 
groß. Es kommen bei ihnen regelmäßige und unregelmäßige Blüten, 
zusammengesetzte und einfache Blätter, Blumenblätter mit oder 
ohne deutliche Schuppen vor. Für die systematische Einordnung 
aber sind zwei Punkte von besonderer Bedeutung, die zunächst von 
CoMBESSEDES und BLUME, und 1878 auch von RADLKOFER hervor- 
gehoben wurden: 
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1. Organisation der Frucht, worunter die Autoren das anatomische 
und mikrochemische Verhältnis von Samenknospe, Samen und Embryo 
verstehen, und 

2. die Form des Diskus. 

Die Diskusform wird auch besonders in den Systemen von BENTHAM 
et Hooker und BaıLLon betont, die aber nach RaDLKOFER die syste- 
matische Bedeutung dieses Merkmales überschätzt haben. Von weit 
geringerem Wert ist nach RADLKOFER auch die von BLUME hervorge- 
hobene Beschaffenheit des Kelches und belanglos die bei Sapindus 
trifoliatus L. sich findende Behaarung,von Diskus und Frucht. 

Auf Schnittpräparaten durch den Fruchtknoten kann man be- 
obachten, daß nicht nur auf der äußeren Samenschale diese Haare sitzen, 
sondern auch auf der inneren, wo sie dann schmaler sind und wie kleine 
Schläuche aussehen. Das einzelne Haar ist mit einem Keil eingesetzt 
und unten etwas zusammengeschnürt. 

Nach Betrachtung obiger Punkte gibt RADLKOFER folgende kurze 
Charakteristik für die Gattung Sapindus: „Sie ist die Gemeinschaft 
derjenigen Sapindaceen, welche in nicht aufspringende, flügellose Frucht- 
knöpfe (Cocci) zerfallende, schwach drupöse, d.h. mit einem dünnem 
Endokarp aus bandartigen, in mehreren Lagen sich schief kreuzenden, : 
sklerenchymatischen Zellen versehene Früchte besitzen und im Fleische 
dieser in vergrößerten Parenchymzellen Saponin enthalten, gleichgültig, 
ob sie regelmäßige Blüten, zarten oder derben Kelch, kahle oder filzige 
Früchte, zusammengesetzte oder einfache Blätter besitzen.“ 

Der starke Saponingehalt der Früchte bot große Schwierigkeit beim 
Schneiden. Außerdem standen mir in meinem Material nur reife Samen- 
anlagen und Früchte zur Verfügung. Der Nucellus ist crassinucellat, 
und es ist sehr wahrscheinlich, daß Deckzellen gebildet wurden. Der 
reife Embryosack gleicht dem der vorher untersuchten Sapindaceen. 
Das Endosperm ist nukleär und besitzt langgestreckte Kerne. 


Die systematische Stellung der Sapindaceen. 

Als enge Verwandte der Sapindaceen werden die Hippocastanaceen, 
Aceraceen, Meliaceen und Anacardiaceen genannt; als weitere die Sima- 
rubaceen und Rutaceen. Die embryologische Entwicklung der bisher 
untersuchten Sapindaceen stimmt mit der der obengenannten Familien 
überein. Sie alle haben einen crassinucellaten, bitegmischen Nucellus, 
ein Sekretionstapetum, nukleäres Endosperm und entwickeln sich nach 
dem Normaltypus. Nur in der Anzahl der Deckzellen, die gebildet werden, 
zeigen sich kleine Abweichungen. In diesem Punkt stehen die Ana- 
cardiaceen und Hippocastanaceen den untersuchten Sapindaceen am 
nächsten, indem sie wie diese mehrere Deckzellen bilden, was aber meiner 
Ansicht nach bei einer Schwankung in der Anzahl von ein bis drei oder 
auch vier Zellen systematisch nicht von Bedeutung ist. Die Hippo- 
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castanaceen bilden wiederum mehrere Archesporzellen, was ich nie bei 
meinem Material beobachtete. Bei den Aceraceen wurden manchmal 
— genau wie bei Cardiospermum Halicacabum — zwei Embryonen in 
einem Embryosack gefunden. Nichts hingegen mit den Sapindaceen 
zu tun haben nach RADLKOFER die Malpighiaceen, eine Ansicht, die 
auch durch einen Vergleich mit ihrer embryologischen Entwicklung unter- 
stützt wird; denn die Malpighiaceen entwickeln sich nach dem Pepe- 
romiatypus. 


Hippocrateaceen. 

Aus dieser Familie untersuchte ich Salacia oblonga WALL. und Hippo- 
cratea indica Wırıp. Das Material stammt aus Buitenzorg, und es wurden 
Querschnitte durch die Fruchknoten an- 
gefertigt. 

Über die Embryologie dieser Familie ist 
noch nichts bekannt. PAYER (1854) gibt nur 
L für Salacia und Hippocratea an, daß sie zahl- 
reiche anatrope Samenanlagen besäßen. 


Salacia oblonga WALL. 
Archespor- und Embryosackentwicklung. 
An den drei T-förmigen Placenten ent- 

stehen je zwei Samenanlagen. Die Ovular- 
gg eu höcker haben sich bereits umgebogen, wenn 

subepidermal eine deutlich differenzierte 
Archesporzelle zu sehen ist. Sie gibt sehr früh eine Deckzelle ab. 
Jezt beginnen sich auch die Schnittbilder des inneren Integumentes 
als kleine Höcker, mit einer dreieckigen Scheitelzelle beginnend, 
hervorzuwölben (Abb. 21). Die Deckzelle teilt sich meist noch ein- 
mal periklin, ganz selten zweimal, so daß die sich streckende sekun- 
däre Archesporzelle zwei, sehr selten drei Zellschichten tief in das 
Innere des Nucellus verlagert wird. Inzwischen wurde auf der Seite, 
die der späteren Raphe gegenüber liegt, das zweite Integument angelegt. 
Beide Integumente wachsen rasch und werden recht fleischig. Zunächst 
wird die Mikropyle nur vom Innenintegument gebildet. Ungefähr im 
Stadium des vierkernigen Embryosackes aber übertrifft das Außen- 
integument das innere an Länge, und die Mikropyle wird von nun an 
von beiden Integumenten gebildet. Die Samenanlage ist als tenuinu- 
cellat zu bezeichnen; denn die sporogene Zelle wird meist nur von einer 
Zellschicht des Nucellus außer der Epidermis umgeben. Ist die sekundäre 
Archesporzelle genügend groß geworden, so macht sie eine Tetraden- 
reduktionsteilung durch. Abb. 22 zeigt das Stadium der Dyade. Die 
oberen Zellen der Tetrade degenerieren nicht sofort, sondern sind längere 
Zeit hintereinander aufzufinden. Über der Tetrade liegt meist eine Deck- 
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zelle, die den Tetradenzellen an Größe nicht nachsteht, oft größer als 
diese ist (Abb. 23). Schließlich beginnen die Tetradenzellen vom mikro- 
pylaren Ende her nacheinander zugrunde zu gehen, und man findet dann 
den einkernigen Embryosack, der sich aus der chalazalen Makrospore 
bildet, nur noch mit zwei Kappen. Die weitere Entwicklung zum zwei-, 
vier- und achtkernigen Embryosack ist von der üblichen Vakuolenbildung 
begleitet. Im Zweikernstadium wird damit begonnen, die Nucelluszellen 
zu resorbieren, und der vierkernige Embryosack wird teilweise nur 
noch von den Integumenten umschlossen, deren innerste Schicht sich 
aber nicht zu einer Tapetenschicht 
ausbildet. Im fertigen Embryosack 
werden zwei Synergiden und eine Ei- 
zelle, die alle die übliche Plasmaver- 
teilung zeigen, und drei relativ große 





Abb. 22. S. oblonga. Abb. 23. S. oblonga. Tetrade. 
Telophase des ersten Teilungsschrittes. 


Antipoden ausgebildet. Die Eizelle ist meist viel größer und dicker 
als die Synergiden. Die beiden Polkerne liegen mikropylar, meist nahe 
der einen Synergide. Die Befruchtung konnte ich leider nicht beob- 
achten. Die Endospermbildung ist nukleär. 


Die Pollenentwicklung. 

In dem mir zur Verfügung stehenden Material war der Pollen bereits 
fertigausgebildet. Die Pollenkérner in meinen Präparaten sind einkernig und 
besitzen drei Austrittporen. Die Zellen der Tapetenschicht sind sehr groß 
und beginnen sich teilweise aufzulösen. Sie besitzen in diesem Stadium 
entweder zwei bis drei langgestreckte oder fünf kleine runde Kerne. 


Hippocratea indica WILLD. 
Da die Archespor- und Embryosackentwicklung im wesentlichen der 
von Salacia gleicht, beschränke ich mich auf nur wenige Angaben. 
Gegenüber Salacia ist zu betonen, daß der Nucellus und die Integumente 
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wesentlich fleischiger sind und wir hier eine crassinucellate Samen- 
anlage vor uns haben (Abb. 24). Demzufolge werden auch mehr Deck- 
zellen gebildet, und zwar meist vier, die sich ihrerseits wieder antiklin 
teilen können. Zahl und Anlage der Integumente aber sind die gleichen 
wie bei der vorher beschriebenen Pflanze. Die mikropylaren sporogenen 
Zellen, die durch die zwei homöotypischen Teilungen des sekundären 
Archespors entstehen, gehen schneller zugrunde, aber in der gleichen 
Reihenfolge wie bei Salacia. Die einzelnen Schritte der Reduktions- 
teilung in der Archesporzelle konnte ich leider nicht verfolgen, weshalb 
auch auf die Anzahl der Chromosomen erst bei der Entwicklung der 
Pollenmutterzellen geschlossen werden kann. Unterschiedlich gegenüber 
Salacia ist weiterhin, daß etwa nur 5% aller geschnittenen Blüten normal 
entwickelte Samenanlagen besaßen. In den anderen Fruchtknoten waren 
sie völlig geschrumpft und meist 
nur noch letzte Reste von ihnen 
vorhanden. 


Die Pollenentwicklung. 

Die Schnitte durch die jüng- 
sten in meinem Material vor- 
IT\  handenen Antheren zeigen eine 
EHI dreireihige Parietalschichte und 

Th 4x2 sekundäre Archesporzellen. Letz- 

IN \ tere vermehren sich durch peri- 

Abb. 24. H. indica, Sekundäres Archespor. Kline und antikline Teilungen 
weiter, bis sie schließlich damit 
aufhören und zu wachsen beginnen. Aus der innersten Reihe der 
Parietalschichte sind inzwischen Zellen eines Sekretionstapetums ge- 
worden, die zwei Kerne besitzen. In ihnen tritt nie eine Vakuole 
auf. Die Kerne der Pollenmutterzellen beginnen nun damit, die 
Reduktionsteilung durchzumachen. Ihre einzelnen Stadien konnte 
ich in meinen Präparaten zum Teil verfolgen. Die Pollenmutterzellen 
eines Antherenfaches sind alle gleich weit in ihrer Entwicklung. In 
der darauffolgenden Tetradenteilung stehen die Tedradenspindeln meist 
senkrecht aufeinander. Aus Bildern des Geministadiums läßt sich auf 
etwa 28 Chromosomen schließen. 

Systematisch werden die Hippocrateaceen zu den Celastraceen ge- 
stellt. Ein Vergleich der embryologischen Entwicklung beider Familien 
spricht auch nicht gegen eine solche verwandtschaftliche Beziehung. 
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EINE METHODIK ZUR BESTIMMUNG DER STOFFLICHEN 
GRUNDLAGEN DES OSMOTISCHEN WERTES 
VON PFLANZENSÄFTEN. 
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Hans KnoDEL 
(Stuttgart). 


(Eingegangen am 28. August 1938.) 


I. Einleitung. 


Die pflanzenphysiologischen Untersuchungen der letzten Jahre haben 
die Bedeutung des osmotischen Wertes für den Lebenszustand der Pflanze 
gezeigt. Durch seine direkte Beziehung zum Wasserhaushalt sind seine 
Höhe und seine Regulierbarkeit von ausschlaggebendem Einfluß für 
das Fortkommen der Pflanzen unter den verschiedensten ökolögischen 
Bedingungen. Eine nähere Erörterung über die Wichtigkeit, die osmoti- 
schen Verhältnisse der Pflanze zur Erforschung einer Reihe von Pro- 
blemen zu kennen, erübrigt sich angesichts der darüber bereits vor- 
liegenden reichen Literatur. Auch die angewandte Botanik versucht 
erfolgreich, die physiologisch-ökologischen Eigentümlichkeiten der Kultur- 
pflanzensorten in Beziehung zum osmotischen Wert zu bringen. Wichtige 
Probleme, wie etwa die Dürre- und die Kälteresistenz der Pflanzen, 
stehen nach einer Reihe von Arbeiten in Zusammenhang mit ihm. 
Fast alle bisherigen Untersuchungen beschränken sich jedoch auf seine 
summarische Bestimmung. Erst in wenigen Arbeiten wurde der Anteil 
der Zucker oder gar der Salze (Fucus, ILsın, Pırrıus, STEINER) am 
osmotischen Wert bestimmt. Allgemeine Versuche zur Erfassung der 
Stoffe, die den osmotischen Wert bedingen, würden einen guten Einblick 
geben in die Zellsaftchemie der Pflanze mit ihrer Abhängigkeit von 
Wachstums- und Umweltfaktoren. Es ist uns ja nicht allein wichtig, 

.zu wissen, welche Stoffe nun maßgeblich an der Konzentration des 
Zellsaftes beteiligt sind, sondern es ist praktisch wohl von größerer 
Bedeutung, die regulierend wirkenden Körper aufzufinden. 

Die erste wesentliche Aufgabe zur Durchführung solcher Unter- 
suchungen ist das Auffinden einer geeigneten Methode. Von ihr muß 
verlangt werden, daß sie für die zu beobachtenden Verhältnisse genau 
genug arbeitet und doch ein möglichst rasches Analysieren zuläßt und 
mit relativ kleinen Mengen Zellsaft auskommt. 

In der kurzen, mir für experimentelle Arbeiten zur Verfügung stehen- 
den Zeit, mußte ich mich mit der Ausarbeitung der Methodik begnügen. 
Die Brauchbarkeit des gefundenen Untersuchungsverfahrens wurde an 
einer Reihe von Beispielen, die in der Arbeit angeführt sind, geprüft. 
Da aber die Untersuchungen vorläufig nicht weitergeführt werden 
können, sollen die bisherigen Versuchsergebnisse in dieser Form ver- 
öffentlicht werden. 
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IL Methodik. 

Zur Durchführung der angegebenen Untersuchungen wird zweck- 
mäßigerweise der pflanzliche Preßsaft benützt. Die Gewinnung des 
Preßsaftes geschah nach der üblichen von WALTER gegebenen Vorschrift. 
Da für die chemische Untersuchung reichlich Saft zur Verfügung stehen 
mußte, wurde der von der gleichen Pflanze aus mehreren Sammelgläsern 
stammende Preßsaft zu einer Probe vereint. Die chemischen Teilanalysen 
konnten nicht alle am selben Tage durchgeführt werden; es erhielt daher 
der Preßsaft eine Spur Thymol zur Konservierung. Eine Veränderung 
des Saftes ist dabei nie eingetreten. 

Voranalysen ergaben, daß der osmotische Wert fast ausschließlich 
auf drei Stoffgruppen zurückgeht, diese sind Salze (organische und an- 
organische), Zucker und organische Säuren. Infolgedessen waren in 
erster Linie Bestimmungsverfahren für diese drei Hauptkomponenten 
des osmotischen Wertes zu suchen. 


1. Bestimmung des osmotischen Wertes. 


Der osmotische Wert wurde nach der eingeführten kryoskopischen 
Methode von WALTER bestimmt. Sie ist so allgemein bekannt und in 
der Literatur genauestens beschrieben, daß ein näheres Eingehen darauf 
überflüssig erscheint. Die Zahlenwerte enthalten die von WALTER (1936) 
angegebenen Korrekturen. 


2. Chemische Analyse des Preßsaftes. 

a) Bestimmung der Salze. 

Es gibt verschiedene Wege, die Salze im Preßsaft zu erfassen. Man 
kann ausgehen von der Bestimmung der einzelnen Anionen. Phosphate, 
Sulfate, Chloride und Nitrate lassen sich nach brauchbaren Methoden 
quantitativ gut bestimmen. Schwieriger ist die quantitative Erfassung 
der zu organischen Salzen gehörenden Säureionen. Doch gibt es für 
organische Salze eine gute summarische Bestimmungsmethode, indem 
einfach die sogenannte „wahre Alkalität‘ ermittelt wird (siehe später). 
Insgesamt sind also mindestens 5 nicht gerade rasch arbeitende Be- 
stimmungsverfahren notwendig, wenn auf diese Weise der Salzgehalt 
gefunden werden soll. 

Der andere Weg führt über die Bestimmung der einzelnen Kationen 
(vor allem Kalium, Calcium und Ammonium). Auch für die Kationen 
gibt es verwertbare Bestimmungsmethoden, doch gilt für sie der obige 
Einwand ebenfalls. Bei beiden Wegen kann außerdem eine stark ins 
Gewicht fallende Fehlerquelle auftreten. Um von einem bestimmten 
Ion den osmotischen Wert zu errechnen, den es zusammen mit seinem 
Komplemention als dissoziiertes Salz bewirkt, muß man die Wertigkeit 
dieses Komplementions kennen. Bestimmt man beispielsweise den 
Gehalt einer Chloridlösung an Chlorionen, so wird man einen um 33% 
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höheren osmotischen Wert errechnen, wenn man sich vorstellt, daß die 
Chlorionen von einer KCl-Lésung und nicht von einer CaCl,-Lösung 
stammen. Es kommt ja bei der Erzeugung des osmotischen Druckes 
nur auf die Zahl der in der Lösung vorhandenen Teilchen an. Zu 2 Chlor- 
ionen gehören in einer KCl-Lésung noch 2 Kaliumionen (dies gibt ins- 
gesamt 4 Ionen), in einer CaCl,-Lésung nur 1 Calciumion (dies gibt ins- 
gesamt 3 Ionen). Da verschiedenwertige Ionen im Zellsaft vorhanden sein 
können, wäre die Ausrechnung des osmotischen Wertes auch bei quanti- 
tativ exakter Bestimmung einer Ionenform mit hohen Fehlermöglich- 
keiten verknüpft. 

Es mußte nach einem anderen Verfahren gesucht werden, das den 
beschriebenen Fehler zumindest stark einschränkt. Ganz vermeiden 
läßt er sich nie, wenn von einem Salz nur ein Aufbaupartner bestimmt 
wird. Aber selbst dann, wenn sowohl die Anionen als auch die Kationen 
mengenmäßig festgestellt sind, ist es sehr schwer, ihren gesamten osmoti- 
schen Wert zu ermitteln. Zur Errechnung des osmotischen Wertes ist 
es notwendig, die Ionen zu Salzen zusammenzufassen, und da die Disso- 
ziationskonstanten der einzelnen Salze verschieden sind, werden je nach 
der Zusammenstellung andere Werte erscheinen. Allerdings kann in 
vielen Fällen mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit von dem Ion auf das 
Salz geschlossen werden. Da es vor allem darauf ankam, den Gesamt- 
anteil der Salze an der Höhe des osmotischen Wertes klarzulegen, konnte 
eine summarische Bestimmung des osmotischen Druckes aller im Saft 
vorliegender Salze auch genügen. Um dies zu erreichen, wurde einfach 
eine bestimmte Menge des Preßsaftes verascht und die Asche mit der 
gleichen Menge destillierten Wassers aufgenommen. Diese so entstandene 
Aschelösung wurde kryoskopiert. Gegen dieses Verfahren lassen sich 
von der chemischen Seite her eine Reihe theoretischer Einwände machen. 
Alle organischen Salze werden auf diese Weise in Karbonate übergeführt 
und deren Gefrierpunktserniedrigung wird nun in der Aschelösung 
bestimmt. Aus den Tabellen von LanpoLr-BörnsTEINn über die molare 
Depression der verschiedenen Salze lassen sich die Werte für Karbonate 
einerseits, für Malate, Oxalate, Succinate und Tartrate andererseits 
ablesen. Bei den Karbonaten wie bei den angeführten organischen 
Salzen handelt es sich um solche zweibasischer Säuren. Man könnte 
deshalb daran denken, einen Korrekturfaktor auszurechnen, der jederzeit 
eine Umrechnung von den Karbonaten auf die organischen Salze erlaubt. 
Dies ist jedoch nicht möglich, da die Werte für die molare Depression 
sich ändern, je nach der Konzentration, von der die Forscher den Gefrier- 
punkt bestimmten. 

Um in diesen Fragen Klarheit zu erhalten, schien es am zweckmäßig- 
sten zu sein, auf rein empirischem Wege die Veränderung des osmotischen 
Wertes von organischen Salzen nach dem Veraschen festzustellen. Es 
wurden zu diesem Zwecke Salzkonzentrationen verwendet, wie sie auch 
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im pflanzlichen Zellsaft auftreten. In Tabelle 1 sind die Versuchs- 
ergebnisse zusammengestellt. Es zeigt sich zweierlei. Der osmotische 
Wert der Aschelösung von organischen Salzen kann bei den hier vor- 
liegenden Konzentrationen unbedenklich gleich dem Wert der organi- 
schen Salze selbst gesetzt werden. Der dabei gemachte Fehler liegt 
meistens unter 5%. 

Um zu sehen, ob eine gegenseitige Beeinflussung verschiedener Salze 
zu erwarten ist, wurde eine Mischung von 3 Lösungen (jede 1/20 normal) 
hergestellt. Die letzte Spalte von Tabelle 1 zeigt, daß ein solcher Einfluß 
nicht feststellbar ist und die Methode genügend genau arbeitet. 


Tabelle 1. Bestimmung des osmotischen Wertes von organischen Salzen 
vor und nach dem Veraschen. 














Lösung Lösung Lösung Lösung 
vor dem | nach dem vor dem | nach dem 
erasch Verasch Veraschen | Veraschen 
(in Atm.) | (in Atm.) (in Atm.) | (in Atm.) 
n/20 Na-Malat . . 1,51 1,47 |n/5 Na-Malat . .| 5,17 5,21 
n/20 Na-Malat . . 1,51 1,48 |n/20 Na-Oxalat. . 1,50 1,45 
n/20 Na-Malat . . 1,51 1,50 Na-Tartrat . 
n/10 Na-Malat . . 2,52 2,38 j|n/20{ Na-Oxalat . | 1,40 1,47 
n/5 Na-Malat . . 5,17 5,03 Na-Malat . 














Auch die anorganischen Salze erleiden durch das Veraschen Ver- 
änderungen. Schon beim Erhitzen geht das Ammonium verloren (gleich- 
gültig ob anorganisch oder organisch gebunden). Es muß daher gesondert 
bestimmt werden. In beachtenswerter Menge wird man es jedoch nur 
in Zellen antreffen, in denen starke Abbauvorgänge ablaufen. 

Findet sich Calcium im Preßsaft, so wird es nach dem Veraschen 
als schwerlösliches Karbonat nicht mehr von dem zugesetzten Wasser 
aufgenommen. Auch das Calcium ist daher gesondert zu bestimmen. 
Die Löslichkeit des CaCO, in Wasser ist genau bekannt, es läßt sich deshalb 
leicht ausrechnen, daß die geringen Spuren, die das Wasser aus der 
Asche aufnimmt, den osmotischen Wert der Aschelösung gar nicht 
beeinflussen. 

Weiter wäre daran zu denken, daß durch das Erhitzen manche an- 
organischen Salze Strukturänderungen erleiden, so daß sie für Wasser 
schwerer aufnehmbar werden. Durch entsprechende Versuche wurde 
gefunden, daß durch warmes Wasser, das längere Zeit auf die Asche 
einzuwirken vermag, solchen Fehlermöglichkeiten begegnet werden kann. 
Es wurde aus diesem Grunde die Asche immer mit Überschußwasser 
beschickt. Im Trockenschrank wurde dann bis zur richtigen Konzen- 
tration eingedickt. Um Strukturänderungen möglichst vorzubeugen und 
auch um Glühverluste (Alkalisalze) zu vermeiden, wurde der vorgetrock- 
nete Preßsaft sehr vorsichtig verascht. Tabelle 2 zeigi, daß große Ver- 
luste durch starkes Erhitzen eintreten können. 
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Durch eine Reihe von Versuchen wurde gefunden, daß der Trocken- 
saft nicht bis zur restlosen Oxydation des Kohlenstoffes geglüht werden 
muß, sondern daß ein vorsichtiges Erhitzen bis zum völligen Verkohlen 
genügt. Ein Beispiel von einer so behandelten Lösung, die verschiedene 


Tabelle 2. Abhängigkeit der Konzentration der Aschelösung von der 
Dauer des Glühens. 





Rückstand geglüht 
1°/, Min. 7 Min. 


Errechnet 





Kryo- 
skopiert 





Osmotischer Wert einer 0,33% NaCl- 
Lösung (in Atm.)......... 2,42 2,52 2,08 0,70 


organische und anorganische Salze enthielt, sei angefiihrt. Vor dem 
Veraschen hatte die Lösung einen osmotischen Wert von 3,90 Atm. 
und die erhaltene Aschelésung nachher einen solchen von 4,01 Atm. 
Der osmotische Wert wird also auf diese Weise fast unverändert wieder- 
gefunden. 

Im PreBsaft vorliegende saure Salze setzen sich beim Veraschen um, 
ihr osmotischer Wert wird in der Aschelösung nicht mehr richtig an- 
gezeigt. Unter anorganischen Salzen kommen hier wohl nur solche der 
Phosphorsäure in Frage. In Tabelle 3 ist ein Versuch mit sauren Kalium- 
phosphaten zusammengestellt. Die Lösungen wurden in gleicher Weise 
deln) Sultan go i Le" wie der PreBsaft behan- 
Wertes GS ES Ds ale doi oath, db. mag die Mage 

dem Erhitzen des Salzes. 














skopieren getrocknet, der 
Rückstand kurz erhitzt 








Lösung dem Erhitzen ns und dann mit Wasser in 
on mn) beschriebener Weise wie- 
der aufgenommen. Der 
0,4% PAT ON 1,36 1,03 L 
04% a Ri BO, 1,22 1,07 osmotischeWert der Asche- 








lösung ist beim primären 
wie beim sekundären Salz gesunken. Dies war durchaus zu erwarten, 
denn nach dem Veraschen von sauren Salzen muß ja die Ionenzahl 
auch bei gleichbleibender Metallionenmenge kleiner werden, da die 
Wasserstoffionen verschwinden, indem z. B. Pyrophosphate entstehen. 
Liegen also saure Salze im Preßsaft vor, so ist der osmotische Wert 
der Aschelösung zu niedrig. Nun ist bestimmt nicht anzunehmen, daß 
im Zellsaft immer nur saure Salze und diese in größerer Menge auf- 
treten, so daß der entdeckte Fehler sich dauernd auswirkt. Und doch ist 
für diesen Fehler ein Ausgleich vorhanden durch das Bestimmungs- 
verfahren einer anderen Stoffgruppe. Die organischen Säuren werden 
ermittelt durch Messen der Azidität des PreBsaftes. Dabei werden die 
freien Wasserstoffionen der sauren Salze mitgemessen, so daß für die 
organischen Säuren ein etwas höherer Wert erscheint. Wie nachfolgende 
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Versuche an künstlichen Säften zeigen, wird der Fehler in befriedigender 
Weise kompensiert. 

Im übrigen darf allen Einwänden, die wegen der Kompliziertheit, der 
gegenseitigen Beeinflussung der Salze und ihrer Veränderungen beim 
Veraschen gemacht werden können, das Ergebnis der empirischen 
Versuche entgegengestellt werden. 

Zusammenfassend gliedert sich die Bestimmung der Gesamtsalze 
also in: 

a) Bestimmung der Salze ohne Ca und NH,: Mindestens 1 ccm Preß- 
saft wird im Tiegel vorgetrocknet und vorsichtig bis zum völligen Ver- 
kohlen erhitzt. Nach dem Erkalten wird der Tiegel gewogen und mit 
überschüssigem destilliertem Wasser versetzt. Im Trockenschrank bei 
100° C erfolgt die Eindickung der Aschelösung bis soviel Wasser in Gramm 
verbleibt, wie Kubikzentimeter Preßsaft genommen werden. Der End- 
punkt der Eindickung wird mit der Waage festgestellt. Die Aschelösung 
wird anschließend kryoskopiert. 

B) Bestimmung des Calciums: Das Calcium wird im Preßsaft durch 
Ammonoxalat gefällt. Das ausgefallene Ca-Oxalat wird zentrifugiert 
und der Preßsaft vorsichtig abgesaugt. Das Ca-Oxalat ist hierauf sorg- 
fältig zu reinigen. Dies geschieht durch Aufschwemmen in destilliertem 
Wasser und anschließendes Zentrifugieren. Das darüberstehende Wasser 
wird abgesaugt. Dieser Vorgang muß mehrmals hintereinander wieder- 
holt werden. Das sauber gereinigte Ca-Oxalat wird mit konzentrierter 
Schwefelsäure aufgenommen und die freigewordene Oxalsäure mit 
Kaliumpermanganat titriert. Fänden sich jetzt noch Spuren organischer 
Substanz von Preßsaft in der Lösung vor, so würde für ihre Oxydation 
ebenfalls Permanganat verbraucht. Um aus der gefundenen Ca-Kon- 
zentration den osmotischen Wert zu errechnen, wurden die Tabellen 
von WALTER (1936) zugrunde gelegt. Da die calciumhaltigen Preßsäfte 
auch viel Chlorid enthielten, wurde angenommen, daß das Calcium als 
Chlorid im Preßsaft vorliegt. 

y) Bestimmung des Ammoniums: Eine bestimmte Menge Preßsaft 
(1 ccm) wurde im Destillationskolben nach Parnas und WAGNER mit 
Magnesiumoxyd alkalisiert. Das Ammoniak wurde in eine Salzsäure- 
vorlage übergetrieben und die überschüssige Salzsäure durch Natron- 
lauge zurücktitriert. Zur Indikation wurde der Mischindikator nach 
KoLruorr verwendet!. Berechnung des osmotischen Wertes wie bei 
Calcium. 

b) Bestimmung des Zuckers. 

Monosaccharide und Saccharose wurden nach einer von BERTRAND 
herausgegebenen Methode bestimmt. Da sie von STEINER (1933) aus- 
führlich beschrieben wurde, sei darauf verwiesen. Der osmotische 


1 Vgl. Kreın: Handbuch der Pflanzenanalyse. 
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Wert der Zucker wurde ebenfalls nach den von WALTER (1936) auf- 
gestellten Tabellen berechnet. 


c) Bestimmung der organischen Säuren. 

Durch Feststellung der Titrationsazidität sollten die organischen 
Säuren in ihrer Gesamtheit ermittelt werden. Die Titration der organi- 
schen Gesamtsäure erfolgte durch Natronlauge mit Phenolphthalein 
als Indikator. Zur Errechnung des osmotischen Wertes wurde die er- 
haltene Säuremenge auf Äpfelsäure bezogen und der osmotische Wert 
für dieselbe Menge Äpfelsäure eingesetzt. In qualitativen Analysen 
von Pflanzenpreßsäften wurde als hauptsächlich auftretende organische 
Säure die Äpfelsäure gefunden. 

Es kann ja häufig auch aus einer teilweisen Kenntnis der Stoff- 
zusammensetzung des Preßsaftes geschlossen werden, ob bestimmte 
andere Stoffe noch vorkommen können oder nicht. Wenn z. B. gelöstes 
Calcium nachgewiesen ist, so kann die organische Gesamtsäure keine 
Oxalsäure enthalten, da Calciumoxalat ein äußerst geringes Löslichkeits- 
produkt besitzt. Wie einige Probeversuche ergaben, sind solche Schlüsse 
allerdings mit Vorsicht zu ziehen. Beim Zusammengießen einer 2%igen 
Natriummalatlösung und einer 10%igen Calciumchloridlösung fiel zu- 
nächst kein Calciummalat aus, obwohl sein Ionenprodukt das Löslich- 
keitsprodukt weit überschritt. Nach einiger Zeit war ein geringfügiger 
Niederschlag zu beobachten. Nur sehr langsam fiel mehr und mehr 
Calciummalat aus und noch nach 5 Tagen war die Lösung mit Calcium- 
malat übersättigt und schied das Salz ab. Noch stärker wurde das 
Ausfällen von Calciumsuccinat aus einer übersättigten Lösung verzögert. 
Wenn also beim Auspressen der Pflanzen auch Zellsäfte verschiedener 
chemischer Zusammensetzung sich mischen, so geht doch bei den geringen 
Konzentrationen das Ausfällen neu entstehender, schwerlöslicher Stoffe 
sehr langsam vor sich. Eine so entstandene übersättigte Lösung kann 
sich geraume Zeit halten. Es ist daher auch nicht zu befürchten, daß 
beim Zusammentreffen ursprünglich getrennter Zellsäfte plötzlich so 
starke chemische Umsetzungen eintreten (hauptsächlich im Sinne einer 
Verdünnung des Preßsaftes durch Ausfallen schwerlöslicher Salze), 
daß der Preßsaft keinen Mittelwert vom osmotischen Zustand der Pflanze 
ergeben könnte. 

Der osmotische Wert der Äpfelsäure wurde in Kontroll-Lösungen von 
in Pflanzen auftretenden Konzentrationen bestimmt (s. Versuche mit 
künstlichen Saften). War nun die Konzentration der Gesamtsäure im 
Preßsaft gefunden, so wurde ihr osmotischer Wert durch Vergleich mit 
den Werten dieser Lösungen erhalten. 


d) Bestimmung weiterer Zellsaftbestandteile. 


Organische Salze. Bei Untersuchungen über den Einfluß der Salze 
auf den osmotischen Wert ist es von Bedeutung zu erfahren, wie sich 
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dieser Einfluß auf anorganische und organische Salze verteilt. Die 
Konzentration der organischen Salze ergibt sich aus der Titration des 
Basenrestes, der übrigbleibt nach der Bindung der Basen durch die 
Mineralsäuren. TıLLmanns und BoHRMANN! nennen dies die wahre 
Alkalität des Saftes. Nach ihrer Vorschrift wurde diese auch bestimmt. 

Zur Errechnung des osmotischen Wertes wurde die gefundene Menge 
an organischen Salzen auf Kaliummalat bezogen. Ein Blick auf Tabelle 1 
zeigt, daß diese Vereinfachung erlaubt ist, da die osmotischen Werte 
der verschiedenen organischen Kalisalze bei den vorkommenden Kon- 
zentrationen sich kaum unterscheiden. Osmotische Werte von Kalium- 
malatlösungen bekannter Konzentration wurden zum Vergleich schon 
vorher ermittelt (s. auch Tabelle 1). 

Chloride: In neueren Arbeiten wird darauf hingewiesen, daß Chloride 
in den Zellsäften vieler Pflanzen in weit größeren Mengen enthalten sind, 
als bisher angenommen wurde. Um unter den Salzen die Chloride 
getrennt zu bestimmen, wurde die Methode von PRIKLADOWITZKY und 
APOLLONOW (vgl. STEINER 1934) angewandt. Die organische Substanz 
des Saftes wird durch Permanganat beim Kochen zerstört. Eine genau 
bestimmte, überschüssige Silbernitratlösung fällt das vorhandene Chlor 
als unlösliches Silberchlorid. Das unverbrauchte Silbernitrat wird durch 
Jodjodkali zurücktitriert. Bezüglich der angewandten Konzentrationen 
sei auf die Arbeit von STEINER hingewiesen. War die Chloridkonzen- 
tration bestimmt, errechnete sich ihr osmotischer Wert nach der Natrium- 
chlorid-Tabelle von WALTER (1936). 

In einigen Fällen konnten mit der beschriebenen Methodik nur etwa 
9/9 des gesamten osmotischen Wertes wiedergefunden werden. Die 
möglichen Ursachen dieser Differenz werden später noch erörtert 
werden. Es soll hier nur angeführt werden, daß immer wieder nach- 
geprüft wurde, ob diese fehlenden 10% nicht hauptsächlich auf einen 
Stoff zurückgehen, der eben bisher nicht bestimmt wurde. Es wurde 
in der einschlägigen Literatur sowie auch durch qualitative Analysen 
nach diesem Stoffe in den Preßsäften der untersuchten Pflanzenarten 
gesucht. So fanden sich im ausgepreßten Saft des Roggens sehr viele 
kolloidal gelöste Eiweißverbindungen. Nachdem sie ausgeflockt worden 
waren, erniedrigte sich der osmotische Wert des Saftes um 0,7 Atm. 
Aber diese Erniedrigung läßt sich zum Teil wohl darauf zurückführen, 
daß die Kolloide durch adsorptive Bindung Ionen aus dem Saft mit- 
gerissen haben. 

Daß ätherische Stoffe den osmotischen Wert in keiner Weise beein- 
flussen, wurde zwar angenommen, in einem Fall aber doch durch den 
Versuch nachgeprüft. Alle bei 100° C flüchtigen Stoffe aus dem Preßsaft 
der Fichte wurden in Wasser geleitet. Der osmotische Wert des Wassers 
wurde nicht verändert. 


1 TILLMANNS u. BOHRMANN: Z. Unters. Nahrgsmitt. usw. 1921. 
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Im Preßsaft vorliegende Amide und Aminosäuren vermögen selbst- 
verständlich den osmotischen Wert um ein kleines zu erhöhen. Orien- 
tierende Prüfungen auf diese beiden Stoffgruppen wurden daher in 
jedem Saft gemacht. Die Aminosäuren lassen sich in alkoholischer 
Lösung mit Kalilauge titrieren. Phenolphthalein wird als Indikator 
benützt. Zu lccm Preßsaft werden 50 cem Alkohol gegeben und die 
Lösung nun mit alkoholischer Kalilauge titriert. Da die Gesamtsäure 
bereits vorher festgestellt wurde, kann so die Konzentration der Amino- 
säuren bestimmt werden!. Um Anhaltspunkte über die Menge der 
vorliegenden Amide zu erhalten, wurde 1 ccm Preßsaft im Destillations- 
kolben von Parnas und WAGNER mit konzentrierter Kalilauge versetzt. 
Das bei der Hydrolyse entstandene Ammoniak wurde in eine Salzsäure- 
vorlage übergetrieben und die nicht verbrauchte Säure titriert (s. auch 
NH,-Bestimmung). Die Konzentrationen dieser Stickstoffverbindungen 
wurden aber in allen untersuchten Säften so gering gefunden, daß ihr 
osmotischer Wert 1/, Atm. kaum überschritt. Amide und Aminosäuren 
sind deshalb in Tabelle 6 nicht besonders angeführt. 

Sicher ist jedenfalls, daß sich in diesen nicht bestimmten 10% des 
osmotischen Wertes kein Stoff versteckt hält, der in so großen Mengen 
auftritt, daß er allein die Höhe des osmotischen Wertes nennenswert 
beeinflußt. 

III. Prüfung der Methodik an künstlichen Säften. 

Ob es berechtigt ist, die beschriebene Methodik bei der Untersuchung. 

der stofflichen Komponenten des osmotischen Wertes anzuwenden, soll 
an Versuchen mit kon- 

Tabelle 4. Künstlicher Saft I. trollierbaren künst- 

Er- |Analysen-| Kryo- lichen Säften gezeigt 
ee) | es werden. Die wesent- 
lichen, in der Pflanze 








5/19, m Äpfelsäure . . | 0,58 0,69 auftretenden Stoffe 
un 2 a as 1,31 nicht wurden in den dort 
i, n NaK-Tartrat . | 1,05 — vorkommenden Kon- 
0,4% a Eur u 5,94 PAP zentrationen in meh- 
01% NC ds. he à 075 | reren Lösungen zusam- 





Gesamster camotischer mengestellt. Die gelöste 
ear EN 8,21 7,94 8,30 Menge jedes Stoffes war 
genau bekannt. Die 
osmotischen Werte der einzelnen Stoffgruppen konnten daher schon vor- 
her festgelegt werden. An zwei Beispielen (Tabelle 4 und 5) ist gezeigt, 
wie die Werte durch die Analyse wiedergefunden werden. Der Wert in 
der rechte Spalte gibt einfach den kryoskopisch ermittelten Wert der 
ganzen Lösung an. 











' Vgl. KLEIN: Handbuch der Pflanzenanalyse. 
2 Nach selbstbestimmten osmotischen Werten dieser Stoffe. 
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Die Tabellen zeigen, daß durch die angewandten Analysenverfahren 
der osmotische Wert der verschiedenen Stoffe durchaus befriedigend 
bestimmt werden kann, 


und daß es so möglich Tabelle 5. Künstlicher Saft II. 





i nti i = Er- Analysen- Kryo- 
ist, quantitativ heraus a, [malen Per, 
zufinden, auf welche (in Atm.)| (in Atm.) | (in Atm.) 





Stoffe sich der osmoti- 














sche Wert verteilt. Daß 3 ‚5% Glukose .. . | 2,07 2,06 nicht 
nr /oo n Äpfelsäure 0,58 0,62 an 
bei SaftIderaufGrund 1}, n Na-Malat . . . | 1,50 einzeln 
der Analysen gefun- 0,3% K,SO, sin of 5 0,91 4,01 it 
dene Gesamtwert von 22% — je we = 
Gesam T osmotischer 
7,94 Atm. etwas zu Wet ...... 649 | 669 | 6.55 


niedrig ausfiel, ist sicher 

auf die Anwesenheit von K,HPO, zurückzuführen (vgl. dazu Tab. 3). 
Nimmt man die entsprechende Korrektur für die Phosphate vor, so 
erhält man einen Gesamtwert gleich. 8,09 Atm., d.h. die Übereinstim- 
mung wird eine fast vollständige. 


IV. Untersuchung von Preßsäften. 
Wir wollen nun die Untersuchungen kurz besprechen, die an einer 
Reihe von Pflanzenpreßsäften durchgeführt wurden. Tabelle 6 bringt 


Tabelle 6. Die chemischen Komponenten des osmotischen Wertes 
verschiedener Preßsäfte. (Alle Werte in Atmosphären.) 








2 | & g 2 Bol. tals 

= 2 20] 2 © | Se 1202120628] a 

Das Datum | 3% | £ | 85 | g | LE | =E/Ee+] Se | = | £8 |eerlee2] 87 

bezeichnet | 22 | 2 | 88 | à Isa |ma Sac) #4 | 2 | eg lesslasele: 

Je © © Dn 67 5 = 

ee 7 ä +2 512015, & 5 Er Sn os 57 

1 2 3 4 5 6 7 à 9 | 10 | 11 | 12 | 13 

15.7.36 |3,90|0 3,90 | 8,42 |n.b.1| n. b.} 8,42 | n. b. | n. b. | 1,80 | 14,1 | 17,8 | 3,7 
Flieder 

24. 8.36 | 2,16 | 0,94 | 3,10 | 3,50 | n. b. | 0,22 | 3,72 |n.b.|n.b.|1,34| 8,2 | 10,4 | 2,2 
Mais 


20. 8.36 | 0,86 | 0,74 | 1,60 | 5,21 | 1,17 | 0,321 6,70 | 2,1 |n.b.10,23| 8,5] 9,7 | 1,2 
4.9.36 |1,98|0 1,98 | 6,17 | 0,94 | 0 7,11 | n. b. |n.b.]0,33| 9,4 | 10,2 | 0,8 
20. 8.36 | 8,01 | 0,68 | 8,69 | 3,35 | 0,12 | 0,22 | 3,69 | 2,85 | 0,55 | 0,96 | 13,3 | 13,8 | 0,5 


1.7.36 | 2,13 | 2,18 | 4,31 | 6,11 | n. b. | 0,60 | 6,71 | 2,10 | 2,46 | 2,24 | 14,0 | 15.9 | 1,9 
ogge 

15.3.37 | 9,40 | 0,55 | 9,95 | 2,42 | 1,70 | 0,54 | 4,66 | 2,07 | 1,01 | 2,65 | 17,3 | 18,6 | 1.3 

15.3.37 |5,27 | 3,31 | 8,58 | 7,30 | 1,90 | 0,65 | 9,85 | 4,37 | 2,38 | 1.34 | 19,8 | 22,7 | 2,9 









































1 n.b. = nicht bestimmt. 
46* 
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eine Zusammenstellung der Ergebnisse. Die Untersuchungen sind zu- 
nächst vom methodischen Gesichtspunkt aus zu werten. Bei Versuchen 
zur Behebung von Schwierigkeiten im Bestimmungsverfahren wurde 
manchmal soviel Saft verbraucht, daß nachher nicht mehr alle Stoffe 
bestimmt werden konnten. So wäre sicherlich die Differenz zwischen dem 
tatsächlichen osmotischen Wert des Preßsaftes und der Summe der 
chemisch bestimmten Einzelwerte bei Flieder und Mais nicht so hoch 
ausgefallen, wenn Caleium und Ammonium (Flieder) mitbestimmt worden 
wären. In Tabelle 7 ist ausgerechnet, wieviel vom osmotischen Wert 
auf die ermittelten Stoffe entfällt. Da 87—96% des osmotischen 


Tabelle 7. Der durch die angewandte Methodik bestimmte Teil des 
kryoskopierten osmotischen Wertes beträgt für: 








Blatt der Blatt der Rübe der 
Futterrübe I | Futterrübe II | Futterrübe | Foggen Poe Buchs 
in % in % in % in % in % 
87,6 92,2 96,4 88 93 87,2 

















Die Mais- und die Fliederprobe sind nicht aufgeführt, da hier mehrere Stoffe 
aus Mangel an Preßsaft nicht bestimmt werden konnten. 


Wertes zurückerhalten werden, ist die Methodik durchaus in der Lage, 
seine bestimmenden Stoffe zu finden und sie anteilmäßig richtig fest- 
zulegen. Der kleine nichterfaßte Teil des osmotischen Wertes geht 
wenigstens teilweise auf Fehlerquellen der chemischen Bestimmungs- 
verfahren zurück. Und schließlich verstecken sich darin alle die Stoffe, 
die zwar im Zellsaft aufgelöst sind, aber unter keine der analysierten 
Stoffgruppen fallen. Jeder dieser Stoffe ist allein von keinem nennens- 
werten Einfluß auf den osmotischen Wert. Und wie die Probeanalysen 
bei den verschiedensten Pflanzen zeigen, wird auch nicht zu erwarten 
sein, daß einer dieser Stoffe unter bestimmten Umständen mengenmäßig 
von Bedeutung für den osmotischen Wert werden kann. Es ist also 
berechtigt, diese Stoffe zu vernachlässigen. 

Es soll hier nicht versucht werden, aus den Analysen mehr als metho- 
dische Schlußfolgerungen herauszulesen. Um über den Anteil der ver- 
schiedenen Stoffgruppen am osmotischen Werte Genaueres aussagen zu 
können, sind zahlreiche, systematisch aufgezogene Untersuchungen nötig. 
Soviel darf aber gesagt werden, daß die Höhe des osmotischen Wertes 
eines Saftes begründet liegt in seiner Konzentration an Salzen, Zuckern 
und organischen Säuren. Diese 3 Stoffgruppen stellen daher die wesent- 
lichen Komponenten des osmotischen Wertes dar. Welcher Komponente 
nun der Hauptanteil zufällt, läßt sich nur für den Einzelfall genau 
bestimmen. Die an den verschiedensten Pflanzen vorgenommenen Unter- 
suchungen erweisen allerdings übereinstimmend, daß die Salze am osmoti- 
schen Wert besonders stark beteiligt sind. Vielleicht bestimmt der Salzgehalt 
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sogar die für eine Pflanze charakteristische Höhenlage ihres osmoti- 
schen Wertes. Auch das gegen Ende der Vegetationsperiode beobachtete 
Anschwellen des osmotischen Wertes läßt sich vielleicht mit einer Salz- 
anreicherung in Verbindung bringen. Ein Drittel bis die Hälfte des 
osmotischen Wertes der Salze geht auf organische Salze zurück. Sie 
sind daher bei solchen Untersuchungen unbedingt zu berücksichtigen. 
Auch die Chloride haben, soweit sie bestimmt wurden, einen nicht 
unbeträchtlichen Anteil am osmotischen Wert. Bei Rüben und immer- 
grünen Blättern sind, wie bereits bekannt, die Zucker in höheren Kon- 
zentrationen vorhanden. 


V. Zusammenfassung. 

Zur Untersuchung der stofflichen Grundlagen des osmotischen Wertes 
wird eine Methodik beschrieben. Nach dieser Methodik können 87 
bis 96% des osmotischen Wertes erfaßt und auf verschiedene, chemisch 
bestimmbare Stoffgruppen zurückgeführt werden. Der osmotische Wert 
verteilt sich auf die drei Stoffgruppen: Salze, Zucker und organische 
Säuren. Insbesondere die Salze beteiligen sich stark an der Bildung des 
osmotischen Wertes. Die nichterfaßten 4—13% des osmotischen Wertes 
lassen sich auf eine Reihe von Stoffen zurückführen, die in osmotisch 
wenig wirksamen Mengen im Zellsaft gelöst sind, sowie auf unvermeidliche 
Analysenfehler. 


Der deutschen Forsch inschaft bin ich zu Dank verpflichtet fiir ein 
Stipendium, das mir die vorliegenden Untersuchungen ermöglichte. Ebenso danke 
ich Herrn Prof. Dr. H. WALTER für seine fördernden Anregungen sowie für die 
Überlassung eines Arbeitsplatzes im Botanischen Institut der Technischen Hoch- 
schule Stuttgart. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ÜBER DEN GASSTOFFWECHSEL REIFENDER VOGELBEEREN. 


Von 
JOHANNES WOLF. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. August 1938.) 


Diese Untersuchungen waren Vorarbeiten für ein Studium der Bildung 
der organischen Säuren in fleischigen Früchten. Durch äußere Um- 
stände mußte ich mich zunächst auf die Messung des Gasstoffwechsels 
beschränken. Im Hinblick auf die über ein rein wissenschaftliches Inter- 
esse hinausgehende Bedeutung, die der Kenntnis des Stoffwechsels 
reifender Früchte heute zukommt, teile ich diese Beobachtungen im 
folgenden mit, da einerseits diese Früchte noch nicht untersucht worden 
sind, und da andererseits diese Untersuchungen neben einigen neuen Be- 
funden geeignet sind, an anderen Objekten gemachte Beobachtungen 
prinzipiell zu bestätigen und somit das Wissen um dieses Stoffwechsel- 
gebiet auf eine wünschenswert breite Grundlage stellen zu helfen. — Auf 
die bereits vorliegende umfangreiche Literatur soll unter Verweis auf 
Kipp (1) und WARDLAW und LEONARD (3) in dieser kurzen Mitteilung 
nicht näher eingegangen werden. 

Material und Methode. Als Objekte für die vorliegenden Unter- 
suchungen diente im Jahre 1934 Sorbus hybrida L. (S. aucuparia L. x 
S. Aria L.) für das Studium des Gasstoffwechsels von Früchten, die 
am Baume reiften, und im Jahre 1935 Sorbus scandica FR. für Gasstoff- 
wechselmessungen an Friichten, die bei verschiedenen Temperaturen 
gelagert wurden. Die Wahl fiel aus mehreren Gründen auf diese Objekte: 
1. hielten wir diese Wahl infolge der nahen Verwandtschaft der Gattungen 
Sorbus und Malus in praktischer Hinsicht für vorteilhaft; 2. ließ die 
Kleinheit der Frucht die gleichzeitige Verarbeitung einer größeren Zahl 
derselben zu, womit ein brauchbarer Durchschnittswert erreicht wurde, 
ohne daß man, wie es bei größeren Früchten der Fall ist, dieselben ent- 
weder zerteilen oder mit unbequem großen Mengen arbeiten muß; 
3. aber ist bei diesen kleinen Früchten das Verhältnis Oberfläche: Volumen 
gegenüber etwa dem bei Äpfeln beträchtlich größer, so daß erwartet werden 
kann, daß der Gasstoffweclisel weniger durch eine wechselnde Zusammen- 
setzung der Innenatmosphäre (3) beeinflußt wird, als es bei größeren 
Früchten der Fall ist, und wir somit eher ein wahres Bild von der wirk- 
lichen Kohlendioxydbildung erhalten. Die Gasmessungen erfolgten nach 
VAN SLYKE in der früher (4) beschriebenen Weise. 
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I. Der Gasstoffwechsel von Früchten, die am Baume reiften. 

Die Früchte wurden während ihrer Entwicklung (von den ersten 
Stadien wurde abgesehen) zu den aus der Abb. 1 ersichtlichen Zeitpunkten 
gepflückt, entstielt, trocken gereinigt, abgezählt, gewogen, in Gaskolben 
eingeschlossen und bei 22° darin über Nacht belassen. Am anderen 
Morgen wurde das Gasgemisch analysiert. 

Mit Kipp (1) können in dem untersuchten Entwicklungsbereich 
3 Stadien deutlich unterschieden werden: 

1. Zustand der Zellstreckung: Solange die Früchte grün sind, nehmen 
sie an Volumen und Gewicht noch zu. Bei Bezug auf 100 g Frischgewicht 
ergibt sich, daß die Menge 
des pro Zeiteinheit aufge- i 







nommenen Sauerstoffes fort- pr —1 
laufend abfällt; stärker noch S 
verringert sich indes die § 
Menge des ausgeschiedenen 
Kohlendioxydes, so daß der 
Atmungsquotient bis auf 0,85 
absinkt, woraus auf eine rege 
Säurebildung auch in dieser 
Periode noch geschlossen wer- 
den kénnte. Bezieht man auf 
100 Friichte, so ergibt sich, x 
daß die Menge des aufgenom- 
menen Sauerstoffes sowohl ta 
als auch die des abgegebenen SFR 
Kohlendioxydes sich so lange £ 
stark vermehrt, wie die 
Früchte noch grün sind. 

2. Reifungsstadium A ar | 
makterium): Mit dem Auf- 
treten einer gelben Färbung stellen die Früchte Volumen- und Gewichts- 
zunahme ein; während die Sauerstoffaufnahme weiterhin gleichmäßig 
abfällt (bezogen auf Frischgewicht), beginnt die Kohlendioxydaus- 
scheidung sich plötzlich so kräftig zu verstärken, daß am Ende dieser 
Periode, das äußerlich durch die erreichte hochrote Färbung klar zu 
erkennen ist, der Atmungsquotient deutlich über 1 liegt. Bei Bezug auf 
100 Früchte zeigt sich, daß mit dem Einstellen des Wachstums der 
Früchte auch die Sauerstoffaufnahme ihren Höchstwert erreicht hat 
und in dieser Periode sich auf gleicher Höhe hält; die Kohlendioxyd- 
abgabe steigt indes weiter an, und zwar so lange wie die Ausbildung 
der Rotfärbung andauert. 

3. Im Alterszustand, in dem die roten Früchte bereits bald zu 
schrumpfen und eine teigige Beschaffenheit anzunehmen beginnen, 
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zeichnet sich die Sauerstoffaufnahme gegenüber den beiden vorher- 
gehenden Stadien durch keine Besonderheiten aus (bezogen auf Frisch- 
gewicht), denn die Kurve fällt weiterhin ziemlich gleichmäßig ab; die 
Kohlendioxydausscheidung indes wird nunmehr so stark eingeschränkt, 
daß der Atmungsquotient nicht weiter ansteigt, sondern sich vielmehr 
langsam der Einheit nähert. Die Größe des Atmungsquotienten sowohl 
in diesem Stadium als auch am Ende des vorhergehenden dürfte wohl 
darauf hinweisen, daß ein bestimmter Anteil der organischen Säuren 
entweder der Endoxydation unterworfen oder zu Kohlehydraten resyn- 
thetisiert wird. Beziehen wir die Gasmengen auf 100 Früchte, so hebt 
sich dieses Stadium noch weit schärfer gegen das vorhergehende ab; 
denn beide Kurven fallen nunmehr stark ab und dürften damit auf einen 
allgemeinen Rückgang der Intensität der Lebensvorgänge hinweisen. 


II. Der Gasstoffwechsel von Früchten beim Lagern. 

In einer zweiten Versuchreihe verfolgte ich den Gasstoffwechsel 
von Sorbus scandica-Früchten während des Lagerns bei verschiedenen 
11 Temperaturen. Fruchtstände mit 

noch durchweg grünen Früchten 
wurden am 14. 8. 35 abends von 
einem Baume des hiesigen Bota- 
nischen Gartens abgeschnitten 
und bis zum 17. 8. im Nord- 
4 _w gewächshaus des Institutes 

x? liegengelassen. An diesem Tage 

45 Pat 





a wurden die Stiele der Früchte 
see bis auf 3—4 mm abgeschnitten 
‘£8 und die Früchte auf drei Por- 
tionen verteilt. Letztere füllte 

Abb. 2. Atmung bei 6—8° lagernder SIEHE Pigs ; - | 
Sorbus scandica-Früchte. ich in je ein mit FlieBpapier 
ausgekleidetes, unglasiertes,etwa 
15 cm hohes TongefäB, das mit einer Glasschale luftig bedeckt wurde. 
Dem Austrocknen der Früchte begegnete ich durch Aufstellen von 
Schalen mit Wasser in den Lagerräumen, und durch häufiges Umfüllen 
und Lüften der Früchte verhinderte ich Befall mit Schimmelpilzen. 
Portion A brachte ich in den Eisschrank (6—8°), Portion B in einen 
Thermostaten von 17° und Portion C in einen solchen von 32° und 
bewahrte sie daselbst während der ganzen Versuchszeit auf. Für die 
Atmungsbestimmungen wurden jeweils 30 Früchte verwendet. Sie 
wurden von den Stielchenresten befreit, in Gaskolben eingeschlossen 
und über Nacht bei der betreffenden Lagertemperatur belassen. Das 
Gasgemisch wurde jeweils am nächsten Morgen nach van SLYKE analysiert. 
Reihe A (6—8°). Wie Abb. 2 zeigt, nimmt die Kurve der Sauer- 
stoffaufnahme einen nur durch geringe Schwankungen ausgezeichneten 
abfallenden Verlauf. Die Kohlendioxydausscheidung verstärkt sich in den 
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ersten Reifungsstadien etwas und übersteigt dann, wenn die Früchte 
sich rot färben, die Menge des aufgenommenen Sauerstoffes, so daß der 
Atmungsquotient im Verlaufe des Klimakteriums auf Werte über 1 an- 
steigt. Merkwürdigerweise hält sich nun der Quotient in der Alterssphase 
nicht über oder um 1, sondern er sinkt, vor allem durch eine stärkere 
Einschränkung der Kohlendioxydproduktion, wieder auf Werte unter 1 
ab. Die Früchte beginnen in diesem Zustande durchaus noch nicht zu 
schrumpfen, die Beschaffenheit ihres Parenchyms ist zuerst noch mehlig 
(10. 10.) und wird später etwas teigig (21. 10.). Da Veränderungen des 
Widerstandes der Gewebe für Gasbewegungen im Sinne von WARDLAw 
and LEONARD (3) in dieser Phase den Atmungsquotienten kaum in dieser 
Richtung verschieben können, muß wohl ge- 
schlossen werden, daß entweder sauerstoffärmere 
Stoffe als Kohlehydrate verarbeitet werden, oder 
daß Kohlehydrate in sauerstoffreichere Verbin- 
dungen (Säuren) übergeführt werden. Das Ab- 
sinken des Atmungsquotienten ist (vgl. die beiden 
anderen Reihen) nicht durch die niedere Tempe- 
ratur bedingt. 

Reihe B (17°). Die bei 17° lagernden Früchte 
(s. Abb. 3) traten sofort bei Beginn der Lagerung 
in das Reifestadium ein und verfärbten sich über 
gelblichgrün-orange nach hochrot. Der Atmungs- 





5 ; a Abb. 3. 
quotient stieg denn auch sofort von 0,90 über  atmung bei 17° lagernder 


0,98 bis auf 1,05 an; es ist anzunehmen, daß ‘Sorbus scandica-Früchte. 


von der 3. bis zur 4. Messung die Zeitspanne zu 

lang gewählt worden war, denn wir befinden uns bei der ersten Unter- 
suchung der rot gefärbten Früchte (RQ: 0,84) bereits wieder auf dem 
absteigenden Aste der Kurve. Tritt somit eine große Ähnlichkeit im 
Verhalten der Atmungsquotienten der bei 17° und der kalt gelagerten 
Früchte zutage, so unterscheidet sich der Gasstoffwechsel der beiden 
Reihen in seinem mengenmäßigen Verlauf insofern scharf, als Kohlen- 
dioxydausscheidung und Sauerstoffaufnahme hier einer deutlich aus- 
geprägten eingipfeligen Kurve folgen: sowohl Sauerstoffaufnahme als 
auch vor allem Kohlendioxydausscheidung steigen im Klimakterium an 
und beide sinken im folgenden Alterszustande wieder ab. 

Reihe C' (32°). Das Verweilen bei 32° (s. Abb. 4) führt anfangs zu 
einer außerordentlichen Beschleunigung des Gasstoffwechsels, der aber 
bald eine starke Einschränkung der Kohlendioxydproduktion und der 
Sauerstoffaufnahme folgt: so wird bereits nach 12 Tagen von den bei 
32° lagernden Früchten kaum mehr Kohlendioxyd pro Zeiteinheit und 
Frischgewicht ausgeschieden als von den bei 17° lagernden Früchten. 
Ist somit der mengenmäßige Verlauf des Gasstoffwechsels bei 32° gänzlich 
verschieden von dem bei 17 oder 6—8°, so besteht doch bei allen drei 
Temperaturen eine gewisse Ähnlichkeit in der zeitlichen Veränderung 











Frischgewicht) 


Gasmenge {m Mol/ Std.und 
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des Atmungsquotienten, denn bei sämtlichen Reihen steigt der Quotient 
von Werten unter 1 auf solche über 1, um dann wieder unter 1 zu sinken. 
Hier bei 32° besteht nur die Besonderheit einer auf den Ablauf komplexerer 
Stoffwechselvorgänge hinweisenden zweigipfeligen Kurve, und zwar derart, 
daß am 2. Tage nach Beginn des Lagerns ein Anstieg von 0,97, auf 
1,09 mit anschließendem Abfall auf 1 erfolgt, worauf dann am 30. Tage 
nach Beginn der Lagerung ein Wert von 1,37 gemessen wurde, der wohl 
mit einer starken Abnahme an 
organischen Säuren zusammen- 
hängen dürfte. Im weiteren 
Verlaufe sank der Quotient bis 
weit unter 1 (0,79) ab, wie es in 
ähnlicher Weise auch bei den 
beiden anderen Reihen beob- 
achtet worden war. Die Früchte 
waren zu dieser Zeit schon leicht 
geschrumpft. Die letzte Mes- 
sung, die 10 Tage später erfolgte, 
ergab bei den nunmehr stark ge- 
schrumpften und teigigen Früch- 
ten einen Atmungsquotienten 
von weit über 1 (2,06), der auf 
das Einsetzen von Gärungsvor- 
gängen hinweist. Aus dem zu 
diesem Zeitpunkte vor sich 
gehenden steilen Anstiege der 
Kohlendioxydausscheidung darf 
geschlossen werden, daß noch 
beträchtliche Kohlehydratreser- 
” ven vorhanden sind (3). — 
ASP. LATE eee Besonders bemerkt werden muB, 
daB die bei 32° lagernden Früchte, 
abweichend von den bei niederen Temperaturen aufbewahrten, keinen 
roten Farbstoff ausbildeten, sondern sich lediglich gelb farbten — eine 
Beobachtung, die mit der von MACGILLIVRAY (2) an Tomatenfriichten 
übereinstimmt. 

Dem Direktor des Botanischen Institutes der Universität Leipzig, Herrn Prof. 
Dr. W. RUHLAND, auf dessen Veranlassung ich diese Untersuchungen begann, 
und der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich für die mir gewährte Unter- 
stützung. 





Sehrifttum. 

1. Kidd, F.: Roy. Inst. Great Britain 28, 351 (1935). — 2. MacGillivray, J. H.: 
Canner 81, Nr5, 7—8 (1935). Ref. Chem. Zbl. 106, 2752 (1935). — 3. Wardlaw, 
€. W. and E. R. Leonard: Ann. of Bot. 50, 621 (1936). — 4. Wolf, J.: Planta (Berl.) 
28, 60 (1938). 


(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


BEOBACHTUNGEN ÜBER VERÄNDERUNGEN DES GEHALTES 
AN ORGANISCHEN SÄUREN IM BLUTUNGSSAFT VON BIRKE 
(BETULA ALBA) UND AHORN (ACER PSEUDOPLATANUS). 


Von 
JOHANNES WOLF. 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 24. August 1938.) 


Der Pflanzenphysiologie hat sich mit der auffälligen, indes noch 
wenig geklärten Erscheinung des bei Verletzung eintretenden Blutens 
einer Anzahl einheimischer Laubbäume im Frühjahre, lange bevor sich 
Leben sichtbar regt, bereits mehrfach beschäftigt. Bietet ihm doch das 
diesem Bluten zugrunde liegende Phänomen in mehrfacher Hinsicht 
reizvolle Aufgaben. Uns interessierte hier die stoffwechselphysiologische 
Seite des Vorganges und im besonderen das Auftreten von organischen 
Säuren, die neben Zucker in beträchtlicher Menge vorkommen können. 
Eine Reihe auf präparativer Grundlage beruhender Befunde zeigte, 
daß von nichtflüchtigen Säuren Äpfel-, Wein-, Zitronen-, Bernstein-, 
Fumar- und evtl. auch Tricarballylsäure im Blutungssafte gegenwärtig 
sein können (3, 4, 5). Das mögliche Vorkommen einer solchen Vielheit 
von organischen Säuren läßt die quantitativen Angaben physiologischer 
Art, über die wir aus früherer Zeit (1, 2, 9, 10) verfügen, vorsichtig 
bewerten, denn die- in diesen Arbeiten benutzten Methoden zur Be- 
stimmung der Säuren beruhten entweder auf der Fällung derselben 
als Kalksalze oder gar nur auf der Titration des Saftes: Methoden also, 
die weder die Bestimmung der Gesamtsäure noch die der einzelnen 
Säuren gestatten. Da wir nun neuerdings über einwandfreie Methoden 
verfügen, die wichtigsten nichtflüchtigen organischen Säuren, Äpfel- und 
Zitronensäure, in kleinen Mengen zu bestimmen, beabsichtigte ich, in 
einer umfassenderen Versuchsanstellung die Frage nach der Beteiligung 
dieser Säuren am C-Transport im Vorgange des aufsteigenden Frühjahrs- 
saftstromes zu überprüfen und über Herkunft und Schicksal dieser 
Säuren etwas zu erfahren. Leider beeinflußte die anomale Witterungs- 
gestaltung im vergangenen Frühjahr die Versuche höchst ungünstig 
insofern, als der Saftstrom einerseits so ungewöhnlich frühzeitig einsetzte, 
daß der Beginn des Fließens nicht rechtzeitig erkannt wurde, und anderer- 
seits bei Einbruch der Kälteperiode im April versiegte und auch nach 
Erneuerung der Bohrung nicht wieder floß. Während der Blutungszeit 
selbst konnte nur aus erdnahen Bohrlöchern Saft gewonnen werden; 
bereits in einer Höhe von 3m blieben Bohrungen erfolglos. 
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Versuchsteil. 


Material und Methode. Zur Verfügung standen je ein im gemischten 
Bestande wachsendes Exemplar von Betula alba (etwa 13 m hoch, Stamm- 
dicke 0,3 m über dem Erdboden: 51 em) und Acer Pseudoplatanus (etwa 
12m hoch, Stammdicke 0,3 m über dem Erdboden: 44 cm). 

Am 2. 4. 38 wurde die Birke in 20 cm Höhe über dem Erdboden auf 
Nord- und Südseite, der Ahorn nur auf der Südseite etwa 3 cm tief 
angebohrt. In die Bohrlöcher wurde in üblicher Weise (2) ein Glasröhr- 
chen mit Baumwachs eingekittet, das den Saft in eine mit Regenschutz 
versehene Flasche leitete. Der Saft wurde morgens und abends entleert 
und vorübergehend im Eisschrank aufbewahrt. Auf eine genaue Messung 
der Saftmengen wurde verzichtet, da die Ausgiebigkeit des Stromes 
einerseits von der Bohrtiefe stark abhängig sein dürfte, deren genaue 
Einstellung indes bei stellenweise wechselnder Rinden- und Borkenstärke 
nicht ohne besonderen Vorkehrungen möglich ist ; andererseits aber werden 
bei diesem primitiven Verfahren der Saftgewinnung unkontrollierbare 
Verquellungen, Verstopfungen und Regenerationserscheinungen an den 
Wundflächen und nicht zuletzt die nicht ausschaltbaren Temperatur- 
schwankungen den Saft mengenmäßig stark beeinflussen. So sei nur 
bemerkt, daß das Bohrloch an der Südflanke der Birke in den ersten 
7 Stunden nach dem Anbohren 750 ccm Saft lieferte, in der Zeit vom 
5.—11. 4. hingegen nur noch 370 cem. Das Bohrloch an der Nordflanke 
lieferte anfangs 40% weniger als das an der Südflanke, beim Versiegen 
des Stromes hatte sich dieser Unterschied indes auf 8% vermindert. 
Der Saftstrom bei Acer war weniger mächtig als der bei der Birke; in 
der Zeit vom 2.—4. 4. wurden 160 ccm und in der Zeit vom 4.—11. 4. 
200 ccm Saft gesammelt. 

Die mit der Chinhydron-Elektrode gemessenen py-Werte der Säfte 
waren: 

Birke (N- und S-Flanke keine Unterschiede): 
in der Zeit vom 2.— 5.4.: 5,1—5,2 und 
in der Zeit vom 5.—11. 4.: 5,4 
Ahorn: 
in der Zeit vom 2.— 4. 4.: 5,8 und 
in der Zeit vom 4.—11. 4.: 6,35. 


Für die chemische Bestimmung wurden bekannte Anteile der einzelnen 
Saftproben auf dem Wasserbade zur Sirupkonsistenz eingeengt. Die 
organischen Säuren setzte ich durch Ansäuern mit 25%iger Schwefel- 
säure in Freiheit, nahm die überschüssige Schwefelsäure mit wasserfreiem 
Natriumsulfat fort (empfehlenswert bei 33°) und extrahierte das gepul- 
verte Material erschöpfend (24-36 Stunden) mit wasserfreiem Äther 
im Soxhlet. In dem mit Wasser aufgenommenen Extrakt wurden nach 
Pucuer, VICKERY and WAKEMAN (7) die Gesamtsäure durch elektro- 
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metrische Titration und die Äpfelsäure über die Dinitrophenylhydrazin- 
verbindung (8) bestimmt; die Menge der Zitronensäure wurde nach 
PucHER, SHERMAN and 
VICKERY (6) ermittelt. Die 
Ergebnisse der Untersu- 
chungen sind für Birke in 
der nebenstehenden Abb. 1 
dargestellt, für Ahorn fin- 
den sie sich in der folgen- 
den Tabelle 1. 

Birke. Die Angaben 
SCHROEDERs (9, 10) und 
HORNBERGERS (1) zeigen, 
daß der Gehalt des Saftes 
an „Äpfelsäure‘ zu Beginn 
des Fließens gering ist, 2 
allmählich ein Maximum 
erreicht und gegen Ende 
der Periode wieder absinkt, 
ohne indes den Anfangs- 
wert zu erreichen. Die 
Saftmengen sind aus den 
oben angeführten Gründen 
andersartigen Schwankun- 
gen unterworfen. In den 
vorliegenden Untersuchun- 
gen ist nur der absteigende 2 u 5 6 7 WR 
Ast der Kurve erfaßt wor- Abb. 1. 
den, wie es deutlich vor 
allem durch die fortschreitende Abnahme der Gesamtsäurekonzentration 
zum Ausdruck kommt. Einen beträchtlichen Anteil der Gesamtsäure bildet 
die Äpfelsäure: sind es anfangs 


m Aqu/1 Saft 


am 
N 


À 0025 
Soy 


Gesamt -und Apfelsäure 


0,000 
4075 


Zitronensöure 

















nur etwa 40%, so steigt ihr Tabelle 1. 

Anteil mit fortschreitender Ab- m Aquivalente/11 Saft 
nahme der Gesamtsäure gegen Gesamt- | Apfel- | Zitronen- 
Ende der Flußzeit bis auf al OR te 
80—100% der Gesamtsäure 9 4 4 38 8,5 7,4 0,50 
an; die Äpfelsäure zeigt also 4—11.4.38| 4,8 3,2 0,02 








mit dem Schwächerwerden des 

Saftstromes nicht jenen starken Abfall im Gehalt wie die Gesamtsäure. 
Die Zitronensäure ist in einer nur sehr geringen Menge vorhanden, 
ihre Gehaltsveränderungen entsprechen durchaus denen der Gesamt- 
säure. Der Unterschied zwischen Nord- und Südseitensaft besteht vor 
allem darin, daB der erstere bedeutend mehr Gesamtsäure enthält als 
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letzterer; mit dem Ausklingen der Periode gleichen sich diese Unter- 
schiede aus. Da auf der Nordseite geringere Saftmengen fließen, dürften 
sich die beiden Flanken in bezug auf die transportierten Mengen an 
organischen Säuren nur wenig unterscheiden. Hinsichtlich des Zitronen- 
säuregehaltes stimmen Nord- und Südseitensäfte weitgehend überein. 

Ahorn. Der Südseitensaft des Ahorns, von dem wegen des spärlichen 
Flusses nur 2 Proben analysiert werden konnten, ist bedeutend säure- 
reicher als der entsprechende Birkensaft. Auch hier sinkt von der 1. zur 2. 
(letzten) Abnahme der Gesamtsäuregehalt stark ab (um etwa 44%). 
Der Anteil der Äpfelsäure an der Gesamtsäure des Saftes ist im Gegensatz 
zur Birke beim Ahorn anfangs höher als bei der letzten Abnahme (87 bzw. 
67%). Die Zitronensäure zeigt einen ähnlichen, wenn auch weniger 
steilen Abfall als Gesamt- und Äpfelsäure. Ihre Konzentration ist im 
Ahornsaft 5mal so hoch wie im Birkensaft. 


Meinem hochverehrten Chef, Herrn Prof. Dr. W. RuHLAND, und der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft danke ich sehr für alle mir gewährten Unterstützungen. 





Sehrifttum. 
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ÜBER SCHWANKUNGEN DES GEHALTES 
AN ASCORBINSÄURE IN ABGESCHNITTENEN BLÄTTERN 
VON BRYOPHYLLUM CALYCINUM BEI VERSCHIEDENEN 
TEMPERATUREN. 


Von 
JOHANNES WOLF. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. August 1938.) 


Nach neueren Untersuchungen (17,2) stellt die Ascorbinsäure ein 
ziemlich stabiles reversibles Redoxsystem im Potentialbereich von etwa 
r, 17 und py 7 dar, und es könnte ihr (3, 8, 13, 14, 15) in Verbindung 
mit anderen Systemen! eine wesentliche Rolle bei Dehydrierungsvor- 
gängen im KH-Abbau zukommen. Daneben darf eine starke Beein- 
flussung der Aktivität bestimmter Fermente (Phosphatasen, Amylasen 
und Glukosidasen) (6, 10, 18) durch Ascorbinsäure als sicher angenommen 
werden. 

Im Zusammenhang mit den seit einer Reihe von Jahren am hiesigen 
Institute laufenden Untersuchungen über den Säurestoffwechsel pflanz- 
licher Gewebe wurde deshalb geprüft, ob Schwankungen des Gehaltes 
an Ascorbinsäure mit Veränderungen der Atmung einhergehen. Für 
letztere schien die im Tagesrhythmus erfolgende Umsteuerung von totaler 
KH-Verbrennung zu Säurebildung bei den Crassulaceen ein besonders 
geeignetes Beispiel zur Prüfung dieser Vorstellung zu bieten. — Obwohl, 
wie gleich eingangs erwähnt sei, die Versuche nicht zugunsten derselben 
ausgefallen sind, seien die Ergebnisse dieser Untersuchungen doch in 
dieser kurzen Notiz mitgeteilt, da sie hinsichtlich der Stabilität der 
Ascorbinsäure in Abhängigkeit von der Temperatur unerwartet sind und 
im Gegensatz zu Befunden stehen, wie sie etwa bei der Kartoffel erhoben 
worden sind (4). 

Methodisches. 

Nachdem sich gezeigt hatte, daß die Reduktion des Dichlorphenol- 
indophenols in unserem Material fast ausschließlich durch Ascorbinsäure 
bedingt ist (Prüfung der Restreduktion nach Einwirkenlassen von 
Ascorbinsäureoxydase? aus Kürbis bzw. Gurken), bedienten wir uns 


1 Die Peroxydase wurde in den untersuchten Crassulaceen nur in einer sehr 
geringen Wirksamkeit angetroffen (verglichen wurde mit Blättern von Acer negundo). 

2 Es liegt mir fern, an dieser Stelle zu den Einwänden (12) gegen diese Methode 
Stellung zu nehmen, da dies außerhalb des Rahmens dieser Untersuchungen liegt. — 
Der Behauptung von GuHA und PAL (7) über das etwaige Vorliegen „gebundener“ 
Ascorbinsäure in Pflanzengeweben stehen kritische Untersuchungen von Mack 
und TRESSLER (9) entgegen. 
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vorwiegend der Tırumanschen Methode, zum Teil in der Abwandlung von 
Harris (Titration einer bestimmten Indikatormenge mit dem Pflanzen- 
extrakt). Die Extraktion der Ascorbinsäure wurde mit 5%iger Meta- 
phosphorsäurelösung vorgenommen (5), nachdem wir uns davon über- 
zeugt hatten, daß die Wirksamkeit der Ascorbinsäureoxydase hierdurch 
(nach entsprechender Pufferung) nicht aufgehoben wird. Gegenüber 
2%iger Schwefelsäure erhielten wir durch Extraktion mit Metaphosphor- 
säurelösung stets höhere Reduktionswerte. Dem Pflanzenextrakt zu- 
gesetzte Ascorbinsäure wurde in beiden Fällen mit genügender Ausbeute 
wiedergefunden (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Milligramm Ascorbinsäure pro 70 ml Pflanzenextrakt. 


























Metaphosphorsäure- Schwefelsäure- 
Zusatz: 3,52 mg Ascorbinsäure extraktion extraktion 

ohne mit ohne mit 
Anfangsreduktion . ...... 1,44 5,13 0,21 3,85 
Restreduktion . . . . . . . . 0,05 0,05 0,05 0,05 
1,39 5,08 0,16 3,80 
1,39 0,16 

| + | - 3,69 mg 3,64 mg 








In einzelnen Fällen benutzten wir auch die Phosphorwolframsäure- 
Methode in der Modifikation von SHINOHARA (11), die bei unserem 
Material prinzipiell entsprechende Ergebnisse lieferte wie die TILLMAN- 
sche Methode (vgl. Versuch 1). Das gleiche gilt für die Jodmethode 
(vgl. Versuch 3). 

Ergebnisse. 

In einigen Vorversuchen, deren Wiedergabe sich erübrigen dürfte, 
zeigte es sich, daß der Gehalt an einer Substanz, die auf Grund ihres 
Verhaltens gegen Ascorbinsäureoxydase als Ascorbinsäure anzusprechen 
ist, bei ungefähr 20° im Dunkeln innerhalb von etwa 20 Stunden bedeu- 
tend abnimmt, bei niederen und höheren Temperaturen dagegen be- 
merkenswert konstant bleibt. Daraufhin untersuchten wir die Abhängig- 
keit des Gehaltes dieser Substanz von der Temperatur bei physiologisch 
vergleichbarem Material in mehreren aufeinander folgenden Stadien. 


Versuch 1. 

1.6.37. 25 jüngere dunkelgrüne Blätter wurden an einem sonnigen 
warmen Tage gegen 15 Uhr von überwinterten Pflanzen aus dem Aqua- 
rium des Botanischen Gartens entnommen und halbiert. Die Blatt- 
hälften zerlegten wir mittels einer Rasierklinge in je 5 Teile, verteilten 
diese systematisch auf 10 Portionen und wogen letztere. Bezogen wurde 
auf dieses Anfangsfrischgewicht. Die einzelnen Portionen wurden in 
bedeckten Porzellanschalen, in denen durch angefeuchtetes Fließpapier 
für die nötige Luftfeuchtigkeit gesorgt war, in Gruppen zu 3 Stück den 
Temperaturen 7°, 20° und 37° im Dunkeln ausgesetzt und zu den aus der 
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Abb. 1 ersichtlichen Zeiten analysiert. Dies geschah durch Zerreiben der 
Blattteile mit gereinigtem Seesand unter Zusatz von 10%iger Metaphos- 
phorsäurelösung (soviel, daß die Endkonzentration 5% betrug). Die 
Suspension wurde mit 
wenig Wasser verlustlos 
in Zentrifugengläser ge- 
spült und nach häufi- 
gerem Umschwenken 
nach frühestens einer 
halben Stunde zentrifu- 
giert. Die überstehende 
klare, rosarote Flüssig- 
keit wurde gemessen 5 2 r7 ” 24 


und analysiert, wobei 1 200.37 1 20.37 


wir nach der von Tau- Abb. 1. Veränderungen des Gehaltes an Ascorbinsäure in 
abgeschnittenen Blättern von Bryophyllum calycinum bei 
BER und KLEINER (16) 7,20 und 37°. Links: Die nach TILLMANS, rechts: die nach 


beschriebenen Arbeits- SHINOHARA ermittelten Werte. 
weise verfuhren. 

Die Ergebnisse dieses Versuches, die in Abb.1 dargestellt sind, 
lassen erkennen, daß bei der mittleren Temperatur von 20° der Gehalt 
an Ascorbinsäure in den Blattstücken während der Ansäuerungsphase 
über Nacht (innerhalb von etwa 17 Stunden) um über 40% gesunken 
ist, während sowohl bei 7° als auch 
bei 37° der Gehalt konstant geblieben 
ist bzw. sogar leicht zugenommen 
hat. Die zur Kontrolle herangezogene 
SHINOHARAsche Methode bestätigt das 
Vorliegen dieser Gehaltsschwankungen 
in Größe und Richtung völlig. 


8 à 








mg Ascorbinsäure je 1009 Frischgewicht 


Versuch 2. 


7. 6. 37. Versuchsansatz wie bei 
Versuch 1; die Analysezeiten sind aus Pi. 735%5205% 
Abb. 2, in der die Ergebnisse dar- 2 8 2.37 
gestellt sind, zu ersehen. Abb. 2. Veränderungen des Gehaltes 

Auch dieser Versuch, der auf 40 rn ng he 5 mg 2000 
Stunden ausgedehnt wurde, ergab ein bei 7,20 und 37°. 
rasches und deutliches Absinken des 
Gehaltes an Ascorbinsäure bei 20° (Abnahme um etwa 60%). Be- 
merkenswert ist die Stabilität der Ascorbinsäure bei 37°, deren Menge 
nach einer anfänglichen sehr geringen Verminderung in den folgenden 
35 Stunden praktisch konstant bleibt. Bei 7° veränderte sich der 
Ascorbinsäuregehalt während der ersten Nacht nicht; ir: den anschließen- 
den 24 Stunden sank er indes um etwa 20% ab. 


Ascorbinsäure je 1009 Frischgewicht 





Planta Bd. 28. 47 
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Versuch 3. 


15. 9. 37. 12 größere, ausgewachsene Blätter von Pflanzen aus Frei- 
landkästen wurden an einem sonnigen, nicht sehr warmen Tage gegen 
15 Uhr entnommen, feucht abgewischt und weiterverarbeitet wie in 
Versuch 1. — Die Ergebnisse sind in Abb. 3 graphisch dargestellt. 

Der Versuch bestätigt die vorstehend angeführten Befunde. Auch 
hier finden wir, sowohl bei Titration gegen Dichlorphenol-indophenol 
als auch mit Jod, einen überaus kräftigen Abfall des Gehaltes an Ascor- 
binsäure bei 20°, während diese Werte bei 7° und 37° nach gewissen 
190 








mg Ascorbinsäure je 


zwischen 
indophenol - Titration und 
Jod- 





0 5% 2 
75 #Æ 118.37 7 6 ; 1711.37 


Abb. 3. Veränderungen des Gehaltes an Ascorbinsäure in abgeschnittenen Blättern von 
Bryophyllum calycinum bei 7, 20 und 37°. Links: Die durch Titration mit Dichlorphenol- 
indophenol, rechts: die durch Titration mit Jod ermittelten Werte. 


Schwankungen ihre Ausgangsgröße wieder erreichen. Zu bemerken ist, 
daß die absoluten Mengen in diesem Versuche etwa 60% über denen der 
Versuche 1 und 2 liegen. Ob es sich dabei um eine allgemeine Anreiche- 
rung der Ascorbinsäure mit fortschreitender Entwicklung handelt, oder 
ob diese Vermehrung durch die bei diesen Versuchspflanzen anders- 
artigen Standortsbedingungen verursacht wurde, haben wir nicht näher 
untersucht. 

Qualitativ unterscheiden sich die Kurven, die nach der Indophenol- 
Methode gewonnen wurden, von denen, die auf Jodtitration beruhen, 
nur wenig. Hervorzuheben wäre, daß der Anfangswert nach der Jod- 
Methode höher befunden wurde als nach der Tizzmanschen Methode, 
und daß der mit letzterer Methode sofort nach Verdunkelung bei 37° 
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gefundene vorübergehende Anstieg des Ascorbinsäuregehaltes mit der 
Jod-Methode nicht erkannt werden konnte. 

Sollte es gerechtfertigt sein, aus den Differenzen zwischen den nach 
der Dichlorphenol-indophenol-Methode und den mit der Jodtitration 
erhaltenen Werten auf Cystein- bzw. Glutathiongehalt zu schließen, so 
würden die so berechneten Differenzwerte besagen, daß bei allen 3 Tem- 
peraturen der Gehalt an SH-Verbindungen sofort nach Verdunkelung 
auf sehr geringe Werte absinkt. Die wenig befriedigenden Werte, die uns 
indes die Bestimmung der SH- und SS-Gruppen nach der für Harn aus- 
gearbeiteten SHINoHARAschen Methode bei unserem Material lieferte, 
machen die Anwesenheit störender Stoffe wahrscheinlich, so daß eine 
vorsichtige Bewertung dieser Reduktionszahlen geboten ist. 

Es bliebe zu untersuchen, ob diese Ergebnisse auch für andere Pflanzen 
gültig sind. Sollte dies der Fall sein, so würde den Befunden auch eine 
praktische Bedeutung beizumessen sein. 


Zusammenfassung. 

In Crassulaceen-Blattgewebe wurde mit verschiedenen Methoden 
(TıLLmans-HARRIS, SHINOHARA und Jodtitration) die Abhängigkeit des 
Gehaltes an reduzierter Ascorbinsäure von der Temperatur unter- 
sucht. Die Befunde zeigen, daß bei 20° der Gehalt an Ascorbinsäure 
rasch und deutlich abnimmt, während er bei tieferen (7°) und höheren 
(37°) Temperaturen sich innerhalb von 48 Stunden im Dunkeln kaum 
vermindert. Diese Gehaltsveränderungen können nicht in direkten 
Zusammenhang mit der eigentümlichen Steuerung des KH-Abbaues 
(Säurebildung) in den Crassulaceen-Blättern (1, 19) gebracht werden. 


Meinem sehr verehrten Chef, Herrn Prof. Dr. W. RUHLAND, und der Deutschen 
For inschaft danke ich sehr für alle mir gewährten Unterstützungen. 


os 
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DER TAGESGANG DER ASSIMILATION VON RIVULARIA 
HAEMATITES (D.C.) AG. AN EINEM ÜBERRIESELTEN 
FELSEN. 


Von 
Hans Franz NEUBAUER 
(Wördern). 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. August 1938.) 


Einleitung. 

Über den Tagesverlauf von Assimilation und Atmung in der Natur 
liegen nur ziemlich wenige Veröffentlichungen vor; diese beziehen sich 
zumeist auf höhere Pflanzen. Verf. erwähnt seine eigenen Beobachtungen 
an Holzgewächsen (15, 16 und die Zusammenfassung 17) und die Ver- 
suche von ARNE KJAR (9), die den Anschluß an die früheren Arbeiten her- 
stellen. — Über den Tagesverlauf der Assimilation bei Wasserpflanzen ist 
so gut wie nichts bekannt. Verf. kann nur eine diesbezügliche Arbeit von 
KosTYTScHEW und SOLDATENKOW (12) anführen, die den Tagesgang der 
Photosynthese bei einigen Grünalgen (Spirogyra, Cladophora, Mougeotia, 
Rhizoclonium) und bei Ceratophyllum und Utricularia beobachtet haben. 

2 Diegrößte Assimilationsinten- 
fo — - eisen = "Ver. sität fanden sie auch bei Regen 
laufe des Tages bei einigen Grünalgen um etwa 10 Uhr vormittags. 
beobachteten größten Assimilations- Die Tabelle gibt einige dieser 





intensitäten. Tagesmaxima wieder. 
Assimilationsintensität Die größte Intensität be- 
= Att | eowicht una ji Stinae Obachteten sie bei Spirogyra, 





dann folgen Rhizoclonium, 


9 Spirogyra 29,1 Cladophora und Mougeotia, 
- = eo welche bei Regen immer noch 
1125 | Rhizoclonium 30,7 die gleiche Assimilationsinten- 

oa Cladophora ae sität zeigte wie die Samen- 
1050 » 23.4 pflanzen Ceratophyllum und 








Utricularia, welche mithin 
schwächer assimilierten als die (zur Zeit offenbar rascher wachsenden) 
Algen. 
Von Arbeiten über die Abhängigkeit der Photosynthese von einzel- 
nen Faktoren seien bloß einige der neuesten erwähnt. STOCKER und 
1 AHAMMER, A. führte Untersuchungen über die Assimilation von Süßwasser- 


algen in Lunz am See aus, welche aber laut brieflicher Mitteilung leider bisher noch 
nicht veröffentlicht sind. 
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HOLDHEIDE (26) untersuchten die Assimilation von Algen der Küsten- 
felsen während des Austrocknens bei Ebbe, BukatscH (6) die Licht- 
und Temperaturabhängigkeit der Assimilation einiger Süßwasseralgen. 
Tscaupy (27) macht uns mit den Ergebnissen amerikanischer Forscher 
bekannt. Er selbst studierte das Verhalten von Rotalgen in verschiedenen 
Meerestiefen. Über die Temperaturabhängigkeit der Assimilation und 
die Rolle des Protoplasmas dabei berichtet LAMPE (13). MonTrorr (14) 
und ExRKE (7) untersuchten die Beziehungen zwischen der Farbe der 
Meeresalgen zum Lichte bzw. die Temperatur- und Lichtabhangigkeit 
der Assimilation und Atmung von Algen überhaupt. Die Assimilation 
von Rivularia ist nur in einer einzigen Arbeit von Kann (9) untersucht 
worden. 

Der Verf. hatte im Sommer 1937 anläßlich eines Aufenthaltes an der 
Biologischen Station in Lunz am See Gelegenheit, einige Tagesgänge 
der Assimilation der kalktuffbildenden Rivularia haematites (D. C.) Ag. 
zu sammeln, und so weit es die Zeit erlaubte, einige weitere Beobachtungen 
anzustellen. — Diese Spaltalge wächst an einem Felsen, über den ein 
kleines Bächlein herabrieselt und Fels und Algenbestände mit einer 
ganz dünnen Wasserschicht überspült. Der Standort liegt kurz (200 m) 
vor der Mündung des kleinen, etwa 1 km langen Wasserlaufes in die 
Ybbs, hier Ois genannt, auf der Strecke etwa 15—40 m über dem Flusse. 
Das Bächlein führt ständig Wasser; bei heftigen Wolkenbrüchen aber 
wird Geröll mitgeführt, wodurch der Algenbewuchs an vielen Stellen 
abgescheuert und zerstört wird (z. B. zwischen 23.—26. August 1937). 

Nach der Quelle, etwa 100 m über der Ois gelegen, weist das Bächlein 
verhältnismäßig schwaches Gefälle auf und ist im übrigen gar nicht 
beachtenswert. Im letzten Stücke aber, vielleicht 200 m vor der Mündung, 
stürzt es in sechs, je 4—7 m hohen, fast senkrechten Wasserfällen zur 
Ois herab. Zwischen den Fällen befinden sich Strecken von nur geringem 
Gefälle. An diesen Stellen läßt sich die Wasserführung gut abschätzen. 
Das Bächlein ist etwa !/, m breit und höchstens 10 cm tief. Stellenweise 
sind tiefere Wannen ausgewaschen, die natürlich viel schwächer durch- 
flossen und zum Teile mit Laub u. dgl. erfüllt sind. 

Wie das Wasser über die Felsen herabkommt, zerspritzt und zerteilt 
es sich bis zu einer Breite von 4m. An solchen Stellen gedeiht unter der 
dünnen Wasserschichte Rivularia besonders üppig!. Die Kolonien zeigen 
oft Durchmesser von 10 cm und mehr und sind durchwegs miteinander 
verschmolzen. An diesen Felsen sind bis quadratmetergroße Stellen 
ausschließlich von Rivularia-Kolonien bestanden. — Neben diesen Algen 
besiedelt auch ein Moos diese Standorte, Eucladium verticillatum L., 
welches größer ist und rascher wächst und demgemäß auch größere Fels- 
flächen bedeckt. 


1 GEITLER, L. v. beschrieb diese Alge in RABENHORST, Kryptogamenflora, 
Band Schizophyceen, S. 654 nach Pflanzen von diesem Standorte. 
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Beide Pflanzen sondern reichlich Kalk ab; bei dem Moose liegt der 
Kalk zwischen den Stämmchen als lockeres Gemisch von Kalkkristallen, 
Schlamm u.ä., und das Wasser kann dazwischen durch den Moosrasen 
mehr herabsickern als -fließen. Rivularia bildet festere Kolonien, und der 
von ihr gebildete Kalk ist härter. 

Auf den Felsen der Wasserfälle ist so teils durch die Lebenstätigkeit 
dieser beiden Pflanzen, teils dadurch, daß Kalksand in den Beständen 
zurückbehalten wird, eine lockere, kalktuffartige Schicht aufgelagert, 
die an manchen Stellen eine Mächtigkeit von 20 cm und mehr erreichen 
kann, wovon man sich durch Einstechen eines Messers bzw. eines Eisen- 
stabes leicht überzeugen kann. — Die Moos- und Rivularia-Rasen beher- 
bergen zwischen den Stämmchen oder Fäden eine Reihe anderer Organis- 
men, unter denen besonders Diatomeen erwähnenswert sind, ferner 
Insektenlarven, Protozoen u. dgl., die aber an Individuenzahl im Ge- 
samtbilde dieser interessanten Lebensgemeinschaft zurücktreten, dafür 
aber durch ihre große Artenzahl von Bedeutung sind. 

Gegen den Rand der Wasserfälle, dort wo bereits kein Wasser mehr 
fließt, die Stellen aber von spritzenden Tropfen ständig feucht erhalten 
werden, findet sich ein durchschnittlich 5cm breiter Saum, der von 
dunkelfarbigen Blaualgen besiedelt ist, an den sich weiter ein Saum 
von epi- und endolithischen Flechten anschließt, der nur mehr von wenigen 
Wassertröpfchen bespritzt wird. Die Hänge zu beiden Seiten des Bäch- 
leins sind von verschiedenen Blütenpflanzen, besonders Gräsern be- 
wachsen. Entlang des Baches aber, wo Blütenpflanzen eben aufzutreten 
beginnen, und wohin meist doch noch spärliche Wassertropfen spritzen, 
ist eine schmale Zone mit auffallend vielen Exemplaren von Pinguicula 


alpina eingeschoben. 
Methodik 


Als Maß der Assimilationsintensität dienten die Veränderungen der 
elektrolytischen Leitfähigkeit, die die Versuchspflanzen durch ihre Le- 
benstätigkeit hervorrufen. Von RUTTNER (21, 22, 23) wurde diese Methode 
zum ersten Male zu Beobachtungen der Assimilation von Wasserpflanzen 
benutzt, nachdem schon PLEISSNER (20) vor 1910 die von KOHLRAUSCH 
ausgearbeiteten Beobachtungen zur Prüfung von Wässern und Ab- 
wässern herangezogen hatte. Seitdem wurde diese Methode trotz ihrer 
leichten Handhabung verhältnismäßig viel zu wenig zu Assimilations- 
untersuchungen verwendet. _ 

Über die Umsetzungen, die sich im Wasser unter dem Einflusse der 
assimilierenden Pflanzen abspielen, und die Veränderungen der Leit- 
fähigkeit hervorrufen, sei auf die zuerst von RUTTNER (23) entwickelten 
Vorstellungen verwiesen, welche mit Berücksichtigung neuester Ergeb- 
nisse von ARENS (2) zusammengestellt sind, die uns auch einen Einblick 
im die physiologischen Grundlagen der Kalk,,bildung‘‘ assimilierender 
Organismen vermitteln. 
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Des Morgens wurden vom Felsen einige möglichst gleichartige Stücke 
von Rivularia-Rasen ausgeschnitten. Diese wurden in Glastuben gelegt, 
die mit Bachwasser gefüllt wurden, nachdem dessen Leitfähigkeit vor- 
her bestimmt worden war. Die Tuben wurden dann in eine Nische 
am Fuße des zweiten Wasserfalles über der Straße ausgelegt, so daß sie 
eben vom Wasser bedeckt wurden. Es wurde beachtet, daß die Rivularia- 
Stücke stets mit der Oberseite nach oben zu liegen kamen und nicht 
umherrollten, wenn das Wasser in den Tuben durch langsames Bewegen 
etwa alle 5—10 Min. gemischt wurde. Nach einer halben Stunde wurde 
die elektrolytische Leitfähigkeit des Wassers in den Tuben abermals 
bestimmt. Der Rückgang derselben, bezogen auf Tubenvolumen, Zeit 
und Oberfläche der Rasenstücke, ist das Maß für die Assimilationsinten- 
sität. — Nach dem Versuche wurden die Rasen in Felsnischen ausgelegt, 
wo sie wieder den rein natürlichen Bedingungen ausgesetzt und wie sonst 
vom Wasser überrieselt waren. Nach !/,—1 Stunde’ wurden sie wieder 
in die Tuben gebracht und der nächste Versuch der Tageskurve in der 
beschriebenen Art ausgeführt. 

Das Glas der Versuchstuben verändert zweifellos die Lichtqualität 
und -intensität, was neben der geringen Wasserbewegung in den Tuben 
während des Versuches die einzigen von den naturgegebenen abweichen- 
den Umstände waren. — Das Licht wurde nicht gemessen, da exakte 
Messungen in den kurzen Versuchspausen nicht durchzuführen waren 
und solche mit dem Graukeile doch nicht physiologisch richtig sind, zumal 
das Licht sowieso. durch das Tubenglas verändert war. Es wurde daher 
bloß der Grad der Bewölkung aufgezeichnet. Die Sonne trifft um die 
Mittagsstunde mit der größten Intensität auf, da das Bächlein fast genau 
in südlicher Richtung fließt. 

Bezogen sind alle Versuche auf die Oberfläche der Rasenstücke 
(1 qdm), welche nach den Versuchen abends abgezeichnet und mit dem 
Planimeter gemessen worden war. — Rasenstücke von 1 qdm Fläche! 
haben durchschnittlich ein Volumen von 60,8 ccm und ein Trocken- 
gewicht von 29,2g. Von diesem Trockengewichte entfallen aber blob 
4,89 g auf verbrennbare, organische Substanzen, der Rest von 24,4 g 
besteht zum weitaus größten Teile aus CaCO,. Um also die Assimilations- 
intensität auf 1g Trockensubstanz zu beziehen, welche Bezugsgröße 
zur Wiedergabe von Versuchen an Algen sehr oft verwendet wird, 
wäre jede der in dieser Abhandlung mitgeteilten Intensitäten durch 
4,9 zu teilen. 

Zweimal wurden Reihen von je 9 Leerversuchen gleichzeitig ausgeführt, 
wobei das Wasser ebenso wie bei den Versuchen !/, Stunde lang in den 
Tuben eingeschlossen war. Die gefundenen Werte stimmten natürlich 
nicht vollkommen überein. Es entsprach die Abweichung der einzelnen 


1 Die Dicke ist natürlich sehr verschieden. 
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Ergebnisse voneinander, berechnet wie die Assimilationsversuche1, 
0,38 mg CO,/1 Stunde/1 qdm. Das ist also jene Größe, die bei den Be- 
stimmungen der Assimilation mit Hilfe der elektrolytischen Leitfähigkeit 
bei der beschriebenen Versuchsanstellung und Berechnungsweise nicht 
mehr erfaßbar ist. Bei der verhältnismäßig geringen Assimilations- 
intensität der Rivularia beträgt diese Größe durchschnittlich etwa 10% 
der gefundenen Assimilationsintensitäten. — Der Verf. hat auch einige 
Versuche zur Bestimmung der Atmungsintensitäten vorgenommen 
(verdunkelte Tuben), doch fielen die beobachteten Größen ausnahmslos 
in die Größenordnung dieses Fehlers. 


Hydrographische Verhältnisse. 


Temperatur. Die Schwankungen der Temperatur von Bächen und 
stehenden Gewässern im Verlaufe des Tages wurden schon öfters unter- 
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Abb. 1. Veränderungen der Temperatur und der elektrolytischen Leitfähigkeit (x,,- 10°) 
des Bachwassers an einem wolkenlosen Tage. 12. 8. 37 *. 


sucht. Zum Beispiel beschreibt AN DER LAN (1; hier Schrifttum) Schwan- 
kungen der Temperatur in Gletscherbächen zwischen 3°C morgens und 
9°C kurz nach Mittag für Schénwettertage. Bei trübem Wetter ist 
der Temperaturanstieg nach Mittag viel geringer. BRANDT beschreibt 
Schwankungen der Temperatur (4) und chemischer Eigenschaften [Alka- 
linität, Kohlensäure- und Sauerstoffgehalt (3); auch hier viel Schrift- 


1 Die Assimilationsintensitäten wurden nicht in Kubikzentimeter oder Milli- 
gramm Sauerstoff oder als Karbonat oder Bikarbonat berechnet, sondern als 
mg CO,/Stunde und Fläche, weil auf diese Weise alle Versuche an Landpflanzen 
berechnet sind. Dadurch soll der Vergleich mit diesen erleichtert werden. 

2 Zeichen für alle Abbildungen: ----- in allen Abbildungen: Temperaturverlauf; 
in Abb. 3, 4, 5: Leitfähigkeit; in Abb. 6—10: Assimalation; ----- in 
Abb. 6—10: Assimilation; == Nebel, kein Sonnenschein; ¥ bei klarem Himmel 
Versuchsplatz von Felsen dgl. beschattet; O wolkenlos; © @@ Himmel teilweise 
leicht bis stark bewölkt; @ vollständige Wolkendecke, kein Sonnenschein. 
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tum] an kleinen Waldtümpeln, und von WEINMANN (28, 29) liegen ähn- 
liche Beobachtungen an teichartigen Gewässern vor. 

In unserem Rivularia-Bächlein sind solche Tagesschwankungen der 
Temperatur natürlich sehr ausgeprägt. Das wird in erster Linie durch die 
geringe Wasserführung bedingt und *% 
besonders dadurch, daß dieses ” 
Wasser in dünner Schicht über die jg, 
Felsen herabfällt. Da die Sonnen- 
strahlen aber die Felswand unter # 
fast rechtem Winkel bescheinen, 
wird diese sehr stark erwärmt und RE ul lt 000, 0 
das Bachwasser so auf mittelbarem Abb. 2. Temperatur und Leitvermögen bei 

- E Regen. 10. 8. 37. 
Wege viel mehr erwärmt, als 
durch direkte Einstrahlung möglich wäre. So sehen wir an einem 
durchaus wolkenlosen Hochsommertage die Temperatur von 12,2°C 
um 8 Uhr morgens auf 23,4°C um 15 Uhr ansteigen (Abb. 1). Der 
10. 8. hingegen war ein trüber, wolkenreicher Tag; um 13 Uhr begann 
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Abb. 3. Tagesveränderungen von Wassertemperatur und Leitvermögen am 15. 9. 37. 


es heftig zu regnen, und es mußten die weiteren Beobachtungen unter- 
bleiben. Die Temperatur stieg von 13,5° auf nur 16,2°C an und begann 
um Mittag schon wieder zu fallen (Abb. 2). Abb. 3 gibt die Beobach- 
tungen vom 15.9. wieder. Der Tag war ausgesprochen klar, die Sonne 
schien zumeist frei herab, nur gelegentlich verdeckten sie ganz dünne, 
hohe Cirruswolken wie zarte Schleier. Die Temperatur stieg von 8,5° 
auf 17°C, doch war die größte Tagestemperatur um 1!/, Stunden früher 
zu beobachten als im August. Ähnlicher Temperaturverlauf ließe sich 
von den anderen Versuchstagen beschreiben. 

Die größte Temperatur also zeigte das Bachwasser an heiteren Tagen 
in den ersten Nachmittagsstunden zwischen 12—15 Uhr, im Herbst 
früher als im Hochsommer. Bei trübem Wetter ist die Temperaturkurve 
sehr gestört und vom Grade der zeitweiligen Aufheiterung bestimmt. 

Elektrolytische Leitfähigkeit. Untersuchungen über das elektrolytische 
Leitvermögen natürlicher Wässer zur Deutung von Ergebnissen ökologi- 
scher Untersuchungen verdanken wir erstmalig RUTTNER (21), der durch 
2 Jahre hindurch täglich Beobachtungem an Wasser des Lunzer Sees 
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und des Seebaches ausführte. Er fand jahreszeitliche Schwankungen, 
größte Leitfähigkeit des Wassers im Herbste und Winter, geringste bei 
Hochwasser bzw. bei der Schneeschmelze im Mai. Die Tagesschwan- 
kungen der Leitfähigkeit waren aber sehr gering, und nur bei Regen 
(Verdünnung des Wassers) war eine Abnahme zu erkennen. Der Bach 
zeigte größere Schwankungen. In einer anderen Arbeit (25) berichtet 
RUTTNER über ein geringes Ansteigen der elektroiytischen Leitfähigkeit 
mit der Wassertiefe der Seen. Diese Beobachtungen sind lediglich durch 
physikochemische bzw. meteorologische Umstände zu verstehen. 

Unseren ähnlichere Verhältnisse beschreibt Bruszwicz (5). Nebst 
Beobachtungen über das py, den Sauerstoff-, Kohlensäure-, Nitrit- und 
Ammoniumgehalt, führte er auch Beobachtungen der elektrolytischen 
Leitfähigkeit in einem russischen Flusse durch. Zu Mittag wurde meist 
ein geringeres Leitvermögen als abends und nachts gefunden. Es seien 
einige seiner Ergebnisse (x,,°10*) wiedergegeben: Minimum um 15 Uhr 
290,5; das Maximum fiel am selben Tage um 21 Uhr mit 318,7. An einem 
anderen Tage war ein Minimumgebiet von 303,3 zwischen 12—15 Uhr, 
das Maximum um 3 Uhr morgens 321,—. Ein anderer Tag, der aber 
durch Gewitter in der Vornacht gestört war, ergab um 12 Uhr 260,2, 
um 3 bzw. 18 Uhr 265,— bzw. 265,4. 

Im Rivularia-Bache waren die Tagesschwankungen der elektrolyti- 
schen Leitfähigkeit meist von etwa derselben Größe wie die hier mit- 
geteilten. In der Abb. 2 sind die Verhältnisse von einem trüben August- 
tage wiedergegeben. In der gleichen Größenordnung ausgedrückt, betrug 
das Leitvermögen morgens 339,— und sank auf 317,4 um 12 Uhr. — 
Abb. 1 beschreibt das Ergebnis eines völlig wolkenlosen Tages. Die Leit- 
fähigkeit (x,,:10%) des Bachwassers sinkt von 346,— auf 289,— um 
13 Uhr. Die Kurven der elektrolytischen Leitfähigkeit und der Tem- 
peratur sind einander entgegenlaufend, doch wird die geringste Leit- 
fähigkeit früher am Tage gemessen als die größte Temperatur. Am 14. 8. 
war das Wetter nicht so ausgesprochen klar: Morgens dichter Nebel 
und die übrige Zeit war es ziemlich bewölkt, bloß um etwa 13 Uhr herrschte 
einige Zeit lang Sonnenschein. Die Leitfähigkeit sank an diesem Tage 
nur wenig ab, von 323,— auf 300,— rund; bloß zu Mittag während der 
Sonnenscheindauer wurden einige Werte unter 300,— gefunden, der 
geringste darunter 278,—. 

Die Beobachtungen vom September zeigten höheres elektrolytisches 
Leitvermögen des Bachwassers an und geringeres Absinken zu Mittag. 
Es seien zwei Versuche von ziemlich heiteren Schönwettertagen angeführt: 
Am 4. 9. betrug das Leitvermögen morgens 357,— und sank auf 333,— 
um 14 Uhr. Der in Abb. 3 wiedergegebene Versuch zeigt ein Absinken 
von 364,— auf 345,— um 12% Uhr. Ein anderer Versuch, ebenfalls 
um Mitte September, läßt ein Sinken des x,,:10% von 365,— auf 340,— 
erkennen. 
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Die elektrolytische Leitfähigkeit des Bachwassers ist al:o morgens 
und abends (sowie des Nachts — Brusewicz) höher und weist ein 
Minimum um die Mittagsstunden auf. Im September ist das mittägliche 
Absinken geringer als im Hochsommer, die Kurven werden flacher. Im 
August weist das Wasser überhaupt geringeres Leitvermögen auf als im 
September. Die im August beobachteten Werte schwanken alle zwischen 
weniger als 280,— bis fast 350,—, die Septembermessungen ergaben alle 
ein %s‘10° größer als 330,— bis fast 370,—. 


Assimilationsversuche. 

Der Tagesverlauf der Assimilation von Rivularia haematites wurde 
bei verschiedener Witterung untersucht. Die Witterungsverhältnisse 
des trüben 10. 8. sind schon aus 
der Abb. 2 bekannt. Die am selben 
Tagegewonnene Assimilationskurve 2, 
(Abb. 4) weist einen ziemlich regel- [L 
mäßigen Verlauf auf: Zwischen ”~ 
9—12 Uhr ist die größte Stunden- 
leistung erreicht. Mit der Ver- 7 8 3 MM @ BW 
schlechterung des Wetters sinkt pa apes gh gustas voire 
die Assimilationskurve, was wohl trüb, ab 13 Uhr Regen. 
in erster Linie mit der Abnahme 
der Sonnenstrahlung und der Zunahme der Bewölkung zusammen- 
hängen dürfte. Um 13 Uhr war bei einsetzendem heftigem Regen 
nur mehr ein ganz geringer Assimilationsüberschuß nachweisbar. Im 
Vergleiche zu den folgenden Versuchen zeigen sich hier keine übermäßig 
große Gesamtausbeute und eine mäßige größte Assimilationsintensität 
(2,3 mg CO,/Stde/1 gdm). 

Abb. 5 gibt zwei Versuche vom ganz wolkenlosen 12. 8. wieder. Die 
Tageskurve der einen Probe steigt erst nach anfänglichem Zögern gegen 
11 Uhr an und erreicht 4,4 mg CO, als größte Stundenleistung. Nach- 
mittags hält sich die Assimilationskurve auf beachtenswerter Höhe 
und sinkt erst um 16 Uhr ab. Zu dieser Zeit fällt bereits der Schatten 
vorgelagerter Felszacken und einiger Bäume auf den Versuchsplatz. 
Der zweite Versuch wurde ebenfalls begonnen, als der Versuchsort morgens 
noch durch einen gegenüberliegenden Berg beschattet war. Diese Probe 
zeigt einen raschen Anstieg ihrer Assimilationsleistung und erreicht 
die größte Intensität von 6,3 mg/Stde etwa 1 Stunde früher; sie zeigt 
also zunächst eine beachtlich größere Leistung. Dafür ist aber um Mittag 
ein leichtes Nachlassen der Assimilationstätigkeit zu beobachten. Es 
wurden noch einige Versuche bei ähnlicher Witterung ausgeführt, die 
ganz ähnliche Ergebnisse zeitigten. In einem einzigen Falle nur wurde 
nach 16 Uhr eine negative Assimilationsintensität von — 0,6 mg/Stde 
CO, gefunden. 
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Weitere Versuche wurden am 14. 8. ausgeführt, einem trüben, wolkigen 
Tage. An den Tageskurven (Abb. 6) fällt zunächst die starke Einsenkung 
zu Mittag auf; gleichzeitig 
herrschte aber auch dichte 
Bewölkung. Als nach einer 
Stunde der Himmel wieder 
klar wurde und die Sonne 
fast frei schien, stieg sofort 
die Leistung an, und die 
Rivularia-Rasen zeigten 
gegen 15 Uhr die größte 

Assimilationstätigkeit. 
Durch die tiefe Einsen- 
à kung zu Mittag, als die 
; =» 5 Assimilationsleistung Null 
Abb. 5. Verlauf der Assimilation am 12. 8. 37. oder noch weniger betragen 

hatte, erleidet die Tages- 


ausbeute zweifellos eine EinbuBe. Durch die Lage der Tagesmaxima 
um 13—15 Uhr, die übrigens in derselben Größenordnung — an einem 
anderen ähnlich trüben Versuchstage wurden sogar 7,5mg CO,/Stde 
gemessen — sich bewegen wie 
an Schönwettertagen, unter- 


8s 








3 ps scheiden sich die Tagesassi- 
milationskurven trüber Tage 
von den Schönwetterkurven. 

d Die Gesamttagesausbeute steht 


der an wolkenlosen Tagen aber 
kaum um Vieles nach. 
In einem Versuche zu Ende 


-05 7 7 = = 7" August konnte die größte Assi- 
Abb. 6. Verlauf der Assimilation am meist Milationsintensität bei Rivu- 
trüben 14. 8. 37. laria gefunden werden. Die 


Assimilationskurve hatte um 
9% Uhr schon eine ziemliche Höhe erreicht, sank dann ein wenig ab 
und erreichte um 12 Uhr eine Intensität von 10,85 mg CO,/Stde/qdm 
Rasenoberfläche. Dann sinkt die Kurve bis zum Abend allmählich 
ab. Diese Kurve bewegt sich überhaupt in dem Bereiche größerer 
Assimilationsintensitäten und weist somit eine viel größere Gesamt- 
tagesausbeute aus als andere. 

Die mittlere Stundenleistung eines 1 qdm bedeckenden Algenrasens 
als Maß der Tagesausbeute beträgt in diesem Falle 6,1 mg CO,, in anderen 
Versuchen im August 1,6—3,5 mg und bei ausgesprochen schlechtem 
Wetter 1,3—2,4 mg; im September wurden mittlere Intensitäten bis 
3,2 mg CO, beobachtet. 
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In Versuchen an Schönwettertagen anfangs September können wir 
die größten Assimilationsintensitäten zwischen 12 und 14 Uhr beob- 
achten, meist aber vor 13 Uhr 
(Abb. 7). 

Die um Septembermitte ge- 
sammelten Versuche zeigen ein 
ganz ähnliches Bild, nur sind des 
öfteren Schwankungen in der Assi- 
milationskurve festzustellen (Ab- o 
bildung 8). Es waren wohl auch 
die Witterungsverhältnisse nicht „ 
mehr so besonders gut. Die Inten- 
sitäten (größte fast 5 mg/Stde) und x 
die Tagesausbeuten sind etwa gleich 
groß wie im August. Auch konnte 
im September nie ein Absinken der Assimilationskurve unter Null 
beobachtet werden. Zumeist zeigten die Versuche die größten Inten- 
sitäten zwischen 10 und 12 Uhr. 

Rückblickend läßt sich also 
sagen, daß die Tageskurven der 
Assimilation von Rivularia einen 
ziemlich gleichmäßigen, einheit- | 
lichen Verlauf zeigen. Meist wer- à 
den die größten Assimilations- 
intensitäten vor Mittag erreicht. 7 
Nur bei ausgesprochen schlechtem 
Wetter ist dieser Kurvenverlauf ° % # # D M 6 wn 
durch eine starke Einse zu  Abb.8. Verlauf der Assimilation am 15.9. 37 
Mittag und durch das Auftreten bi mar heran, rected wolkig 
der größten Assimilationsleistung 
nach Mittag abgeändert. Bezüglich der größten wie der durchschnitt- 
lichen Intensitäten unterscheiden sich die Schönwetterkurven im August 
von den Schlechtwetterkurven ebensowenig wie von den September- 
versuchen. 






, m m SN, 
Abb.7. Verlauf der Assimilation am 4.9.37. 


Besprechung der Versuche. 


Das Sinken der elektrolytischen Leitfähigkeit im Bache zu Mittag 
dürfte wohl in erster Linie mit der Assimilationstätigkeit der Pflanzen 
im Bache zusammenhängen und hier besonders deutlich werden, weil das 
Verhältnis der grünen Organismen zur gesamten Wassermenge viel 
größer ist, als z.B. im See. Wir können also die Veränderungen der 
Leitfähigkeit als Maß für die Assimilation aller Pflanzen des ganzen 
Baches ansehen. Die Kurve der elektrolytischen Leitfähigkeitsschwan- 
kungen des Bachwassers entspricht daher einer Durchschnittskurve der 











740 Hans Franz Neubauer: Der Tagesgang der Assimilation 


Tagesschwankungen der Assimilation der gesamten Bewohnerschaft des 
Baches. — Bei größerer Wasserführung ist natürlich eine Abflachung 
der Kurve zu erwarten, bei geringerer ein stärkeres Absinken der Leit- 
fähigkeit um die Mittagsstunden. 

Der auffällig entgegengesetzte Verlauf der Leitfähigkeits- und der 
Temperaturkurven läßt an eine Abhängigkeit dieser beiden Erschei- 
nungen voneinander denken. Doch scheint diese keine direkte zu sein, 
da das Minimum der Leitfähigkeit 1—2 Stunden früher beobachtet 
werden kann als die größte Tagestemperatur. — Es ließe sich vielleicht 
daran denken, daß durch die Erhöhung der Temperatur die Auflösung 
des Kalkes als Bikarbonat rascher vor sich gehe. — Bei Nacht wird eine 
elektrolytische Leitfähigkeit gemessen, die dem Quell- bzw. Bachwasser 
zugehört, wobei der Einfluß der Lebewelt, der sich besonders durch die 
Assimilation der Pflanzen sehr stark äußert, bis auf den durch die Atmung 
bedingten, weitgehend unterbleibt. 

Der Verlauf der Assimilation folgt im häufigeren Falle den Schwan- 
kungen der Besonnung, und es sind sehr viel weniger ins Gewicht fallende 
Nebenumstände zu beobachten, als bei der Assimilation von Landpflanzen. 
Die vom Verf. für die Photosynthese von Bäumen aufgestellten Witte- 
rungstypen der Kurvenform lassen sich auch für diese Spaltalge wieder- 
finden, obgleich nicht in so ausgeprägter Form. Da die Kurven bei ver- 
schiedenem Wetter und in den beiden Monaten ungefähr gleichartigen 
Verlauf zeigten, scheint die Photosynthese der Rivularia viel weniger 
äußeren Einflüssen und saisonmäßigen Schwankungen zu unterliegen 
als die von höheren Landpflanzen, und viel abhängiger den Veränderungen 
der oft untersuchten Faktoren, wie Temperatur z.B. und Licht ganz 
besonders, zu folgen. Bei Landpflanzen kann diese Abhängigkeit durch 
die Notwendigkeit der Assimilateleitung, das jahreszeitlich verschieden 
intensive Wachstum, den Laubfall usw. sehr überdeckt werden (17). 
Überhaupt ist das Wasser als ein sehr viel ausgeglichenerer Lebensraum 
zu betrachten als Land und Luft. 


Zusammenfassung. 

1. Es wird eine eigenartige Lebensgemeinschaft in den Wasserfällen 
eines ganz kleinen Bächleins bei Lunz beschrieben, welche fast ausschließ- 
lich von Rivularia haematites und Eucladium verticillatum gebildet wird. 
Die Bestände dieser beiden Pflanzen sind hier von einer oft kaum 1 cm 
dicken Wasserschicht überrieselt. Beide sondern reichlich Kalk ab. 

2. Die Temperatur des Bachwassers ist zwischen 12 und 15 Uhr am 
größten und kann an heiteren Tagen um 10—12°C höher sein als die 
Morgentemperatur. Die größte Mittagstemperatur wurde Mitte August 
mit 25,1°C gefunden. Mitte September betrug die Wassertemperatur 
morgens bloß noch 8,5° C, stieg aber doch noch nach Mittag auf 18,7° C 
an. Bei trübem Wetter ist der Temperaturanstieg nur gering. 
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3. Die elektrolytische Leitfähigkeit des Bachwassers weist ein Mini- 
mum zwischen 12 und 14 Uhr auf, das an klaren Sommertagen bis zu 
einem %8° 10° = 57,— geringer sein kann als in den Morgenstunden. 

4. Im September ist das Leitvermögen des Wassers höher als im 
August. 

5. Die Assimilation der Rivularia wurde durch Messung der Verände- 
rungen der Leitfähigkeit beobachtet. Es wurde der Tagesverlauf der Photo- 
synthese unter möglichst naturgegebenen Bedingungen festgestellt. In 
der Regel ist die Assimilation in den Stunden vor Mittag am intensivsten, 
und der Verlauf der Tagesassimilationskurven ist ziemlich gleichmäßig. 
Nur bei ausgesprochen schlechter Witterung sind die größten Intensi- 
täten in den ersten Nachmittagsstunden zu beobachten; um Mittag waren 
aber die Assimilationskurven manchmal bis oder sogar unter die Null- 
linie abgesunken. 

6. Größte wie mittlere Assimilationsintensität ist an den verschie- 
denen Tagen etwa gleich groß; nur an ganz trüben Tagen wird geringere 
Ausbeute gemessen. Die einzelnen Intensitäten betragen bis 6 mg 
CO,/Stde/1 qdm Rasenfläche. 

7. Veränderungen der Intensität der Photosynthese scheinen bei 
dieser Alge hauptsächlich dem Grade der Besonnung und der Temperatur 
zu folgen. 
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Kurze Mitteilung. 
ZUR ÖKONOMIE DES BOSTRYCHIETUM. 


Von 
Era Post 
(Stettin). 


(Eingegangen am 6. September 1938.) 


Die Bostrychia-Caloglossa-Assoziation ( Bostrychietum), deren obligate 
Vertreter die zwei namengebenden Gattungen und Catenella sind, be- 
steht durchweg aus kleinen Formen, die gerade mikroskopische Größen- 
maße überschreiten; das gilt besonders für Bostrychia und Caloglossa, 
Catenella-Pflanzen sind durchschnittlich 31/, cm groß. So erscheint es 
zunächst merkwürdig, daß diese Rotalgen zu den eßbaren gehören. 
Bekannt ist die ökonomische Verwertung von Alaria esculenta, Por- 
phyra (Asakusanosi), Gelidiwm corneum u.a. (Kanten), Gigartina ma- 
millosa, Chondrus crispus (Irisches Moos; neben Gigartina), Gracilaria 
lichenoides (Ceylon-Moos), Sphaerococcus (Helminthochorton; neben Gra- 
cilaria und Gigartina), Eucheuma spinosa u.a. (Agar Agar), Gloeopeltis, 
Ceramium, Spyridia und Laurencia. 

Die an den mediterran-atlantischen Kiisten Europas nina 
Catenella opuntia (= C.repens) wird nicht gegessen, es ist auch, ebenso 
wie die subantarktische C. fusiformis, eine zierliche Form. Doch fand 
Professor I. H. BuRKILL, als er 1908 als Reporter on Economic Products 
in Burma tätig war, die größere, im indoaustralischen Gebiet weit ver- 
breitete Catenella Nipae Zan.! in Rangoon auf dem Markt als allgemein 
gekauftes Nahrungsmittel: “sold in large quantities in the Rangoon 
bazaar, brought by fishers from the Ambherst coast” (Herbaretikett 
Kew Nr. 30427). “In the markets of Rangoon I found an abundance 
of dried Catenella on sale which the sellers said came from the Tenasserim 
coast’ (BURKILL brieflich), die er gerade kurz vorher auf einer Inspektions- 
reise nach Gyaw (Bluff Point) zwischen diesem und Amherst village 
(Kyaik Khami) gesammelt hatte (Nr. 30427, Herb. Kew.). Dr. D. Hooper- 
Calcutta analysierte einige soleher von BURKILL auf dem Markt in Ran- 
goon gekauften Catenella-Rasen (Nr. 30627) chemisch (“Annual Report 
of the Indian Museum, Industrial Section”, for 1908—1909; ferner 
I. H. Burka: “Dictionary of the Economic Products of the Malay 
Peninsula”, p. 495). Professor BuRKILL teilte weiter mit: “The commer- 
cial alga (Catenella) is prepared for eating by pouring boiling water 

1 Zunächst irrtümlich als C. impudica identifiziert; doch hat diese ihr nahe- 
stehende, ebenfalls rein tropische Art durchweg schlankere Thallusglieder und ist 
auch kleiner, was schon gegen ökonomische Verwendung spräche. C. Nipae ist 
die größte Catenella-Art überhaupt. 
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over it. Then it enters into salads, eaten by Burmese’. Die ökonomische 
Verwendbarkeit der Catenella erklärt sich nur daraus, daß diese relativ 
kleine Alge lokal sehr häufig ist (“the alga is present in great quantities 
and is easy to collect”. BURKILL brieflich), und daß sie rasenbildend ist, 
eine Eigenschaft, die das Bostrychietum allgemein kennzeichnet. 

Kürzlich erhielt ich von Herrn Dr. L. P. KHANNA zwei solcher von 
Amherst stammenden, Juni bis Juli 1938 auf dem Markt in Rangoon 
gekauften Catenella-Pakete (“boiled and eaten”’), von denen jedes etwa 
1/, kg wiegt und einen Fourpence (4d = etwa 20 Pfg.) kostet. Die Unter- 
suchung dieser bestätigte meine Vermutung, daß hier nicht nur Catenella 
vorliegt, sondern die Assoziation. In diesem Fall, da Catenella rein 
mengenmäßig den Hauptbestandteil der Rasen bildet, mag sie Catenelletum 
genannt sein. Die Rasen enthielten noch 7 Assozienten (zugleich alle 
neu für die Region): Bostrychia radicans Mont., Caloglossa adnata Zan., 
Caloglossa Leprieurii Mont. in starker, schon makroskopisch erkennbarer 
Einmischung, ferner waren Bostrychia Binderi Harv., Caloglossa Bec- 
carii Zan. und Catenella impudica Ac. oft genug vorhanden und wenig 
eingemischt Chondria riparia Harv. 

Die Sauberkeit dieser käuflichen Algenpakete läßt zu wünschen 
übrig: das eine, das ich einsah, war zwar relativ sauber, das andere 
hingegen stark verschlammt und mit kleinen Austern, Schnecken, Blatt- 
resten, Früchten und Samen durchsetzt, die wegen ihrer Kleinheit 
wahrscheinlich nicht von den Burmesen bei der Zubereitung entfernt 
werden. Für den schlammigen Charakter der Algenpakete dürfte der 
Salween-Strom verantwortlich sein (“The Salween is a muddy river 
and makes the sea opaque for many miles around its mouth. ... 
the alga . . . . probably collected impure”. BurkıLL brieflich), der in 
der Region von Amherst mündet. 

Zu der Zahl der bekannten ökonomischen Algen kommen also hinzu 
nicht nur Catenella Nipae, die bewußt als solche von den Burmesen ein- 
sammelt wird (1908, 1938), sondern auch Arten von Bostrychia (B.ra- 
dicans, B. Binderi), Caloglossa (C.adnata, C. Leprieurii, C. Beccarii) 
und Catenella impudica, da hier nicht ein zufälliges Zusammenwachsen 
vorliegt, sondern die Assoziation: das Bostrychietum. 
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